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Epibenthische BÃ¤nk der Miesmuschel Mytilus edulis bilden auf den von Umlagerung 
geprÃ¤gte Sedimenten des Wattenmeeres die einzige groÃŸflÃ¤chi 
AnsiedlungsmÃ¶glichkei fÃ¼ Organismen, die auf ein festes Substrat angewiesen sind. 
Im Untersuchungszeitraurn von 1998 - 2000 konnten insgesamt 69 sessile Arten (31 
Invertebraten-, 37 Algen- und 1 Flechtenart) auf eulitoralen und sublitoralen 
MuschelbÃ¤nke im Nordsylter Wattenmeer nachgewiesen werden. 
Die auffÃ¤lligste Aufwuchsorganismen waren die Balaniden Semibalanus 
balanoides und Balanus crenatus, die eine deutliche Zonierung irn Gezeitengradienten 
zeigten. Semibalanus balanoides war die hÃ¤ufigst Art auf eulitoralen MuschelbÃ¤nken 
wogegen Balanus crenatus die hÃ¶chste Dichten im Sublitoral erreichte. Die 
Abundanzen beider Seepockenarten sind nicht konstant, sondern weisen deutliche 
temporÃ¤r Schwankungen auf. In starken Balanidenjahren kommt es zu einem vÃ¶llige 
Bewuchs der MuschelbÃ¤nk und der einzelnen Muscheln. Der permanente direkte 
Kontakt zwischen diesen Organismen kann zu mannigfaltigen interspezifischen 
Wechselwirkungen fÃ¼hren 
Daraus resultieren zwei zentrale Themen dieser Arbeit. Im Mittelpunkt steht 
zum einen die Frage nach den Ursachen der starken Populationsschwankungen der 
Balaniden. Der zweite Schwerpunkt sind biotische Beziehungen zwischen Muscheln 
und den sie bewachsenden Seepocken. 
Populationsschwankungen von Balaniden 
Eine Hypothese fÃ¼ die Fluktuationen des Bewuchses von S. balanoides auf eulitoralen 
MuschelbÃ¤nke ist, daÂ die WeideaktivitÃ¤ der sehr abundanten Strandschnecke 
Littorina littorea den Rekrutierungserfolg der Seepocken negativ beeinflussen kann. 
Diese Hypothese konnte in Freilanduntersuchungen bestÃ¤tig werden. Eine 
experimentelle ErhÃ¶hun der natÃ¼rliche Dichte von L. littorea verminderte den 
Rekrutierungserfolg von S. balanoides, wogegen bei SchneckenausschluÃ die 
Balaniden ihre hÃ¶chste Abundanzen erreichten. Die enge Korrelation zwischen 
Schneckendichte und Rekrutierungserfolg der Seepocken lÃ¤Ã den SchluÃ zu, daÂ 
interannuelle Fluktuationen der Strandschnecken fÃ¼ Dichteschwankungen von S. 
balanoides auf eulitoralen MuschelbÃ¤nke verantwortlich sein kÃ¶nnen 
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Der negative EinfluÃ der Schnecken ist aber nur auf die kurze Zeitspanne des 
Larvenfalls der Seepocken beschrÃ¤nk (April - Mai), denn in Laborexperimenten wurde 
deutlich, daÂ Balaniden mit einem Schalendurchmesser von Ca. 2 mm einen 
grÃ¶ÃŸenbedingt Beweidungsschutz erfahren. Danach profitieren die Seepocken von 
der WeideaktivitÃ¤ der Strandschnecken. Freilandexperimente zeigten, daÂ bereits 
geringe Abundanzen von L. liiforea die Entwicklung ephemerer Makroalgen auf 
Muscheln und Seepocken unterdrÃ¼cken die sonst das Wachstum der Balaniden 
signifikant verringern wÃ¼rden 
Durch Untersuchungen zur Verteilung von L. liiforea im Gezeitengradienten 
wurde erkannt, daÂ sich die Beweidungseffekte nicht auf sublitorale MuschelbÃ¤nk 
ausweiten, da die Schneckendichten hier deutlich abnehmen. Dagegen waren auf 
sublitoralen MuschelbÃ¤nke die Abundanzen von juvenilen Seesternen Asterias rubens 
und adulten Strandkrabben Carcinus maenas erhÃ¶ht Beide Arten nutzen Balaniden als 
wichtige Nahrungsquelle. RÃ¤uberausschluÃŸexperimen im EU- und Sublitoral zeigten, 
daÂ die Predatoren einen wesentlichen Effekt auf die Verteilung und Abundanz von 
Balanus crenafus auf sublitoralen MuschelbÃ¤nke haben, wogegen im Eulitoral keine 
Predationseffekte auf S. balanoides nachgewiesen werden konnten. Somit 
unterscheiden sich eu- und sublitorale MuschelbÃ¤nk nicht nur in der Artenverteilung 
der Balaniden, sondern auch in den Faktoren, welche die Populationsdynamik der 
Seepocken bestimmen. 
Biotische Beziehungen zwischen Balaniden und Miesmuscheln 
Balaniden profitieren grundsÃ¤tzlic von der Assoziation mit den Muscheln, da ihnen auf 
den instabilen Sedimenten des Wattenmeeres kein anderes groÃŸflÃ¤chig Hartsubstrat 
zur VerfÃ¼gun steht. Untersuchungen zum Verbreitungsmuster von S. balanoides 
zeigten aber, daÂ die Balaniden innerhalb einer Muschelbank nicht zufÃ¤lli verteilt sind. 
Die meisten Seepocken wurden auf lebenden Muscheln und dort in der NÃ¤h der 
siphonalen Ã–ffnunge gefunden, wÃ¤hren die Abundanz der Balaniden auf toten 
Muscheln bzw. leeren Muschelschalen geringer war. Dieses spezifische 
Verteilungsmuster ist auf eine aktive Substratwahl der Cyprislarven zurÃ¼ckzufÃ¼hre da 
sich signifikant mehr Larven auf lebenden M. edulis ansiedelten. Die Bevorzugung von 
lebenden Muscheln ist vermutlich in besseren Lebensbedingungen fÃ¼ die adulten 
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Seepocken begrÃ¼ndet deren Wachstum und La~enproduktion auf lebenden Muscheln 
deutlich erhÃ¶h war. 
FÃ¼ die Miesmuschel ist der Bewuchs mit Seepocken von Nachteil. 
Freilandexperimente zeigten, daÂ der Schalenzuwachs von M. edulis mit Seepocken 
gegenÃ¼be Muscheln ohne Balaniden signifikant verringert ist. Dabei hatten 
unbeeinfluÃŸt und experimentell an der Nahrungsaufnahme gehinderte Balaniden den 
gleichen Effekt. Daher kann Nahrungskonkurrenz fÃ¼ das reduzierte Wachstum der 
Muscheln nicht verantwortlich gemacht werden, sondern es liegt vielmehr eine 
strukturelle Benachteiligung vor. 
WÃ¤hren die einzelne Muschel durch Balaniden also negativ beeinfluÃŸ wird, 
wurde andererseits in Rekrutierungsexperimenten erkannt, daÂ Seepockenbewuchs 
die Ansiedlung juveniler Muscheln um das Mehrfache erhÃ¶ht Dadurch kÃ¶nne 
Balaniden einen VerjÃ¼ngungeffek innerhalb der MuschelbÃ¤nk bewirken, der sich 
gÃ¼nsti auf die Gesamtpopulation von M. edulis auswirkt. Diese Ergebnisse lassen den 
SchluÃ zu, daÂ zwar die einzelnen Individuen unter dem Balanidenbewuchs leiden, auf 
Populationsebene aber auch positive Effekte fÃ¼ die Muscheln vorhanden sind. 
Die vorliegende Arbeit leistet einen Beitrag zum VerstÃ¤ndni grundlegender 
biologischer Prozesse innerhalb von MiesmuschelbÃ¤nken Diese sind unerlÃ¤ÃŸli fÃ¼ 
den Schutz und die nachhaltige Nutzung der Ã¶kosystema sowie fischereiwirtschaftlich 
bedeutenden Miesmuscheln im Wattenmeer. 
6 Summary 
Summary 
On the unstable sedimentary tidal flats of the Wadden Sea, epibenthic mussel beds 
(Mytilus edulis L.) provide the only suitable attachment substrate for sessile organisms. 
On intertidal and subtidal mussel beds near the island of Sylt (German Bight, North 
Sea), a total of 69 sessile organisms (31 invertebrates, 37 algae and 1 liehen) was 
identified during the investigation period from 1998 to 2000. 
The barnacles Semibalanus balanoides and Balanus crenatus were the most 
conspicuous organisrns showing a tidal zonation. Semibalanus balanoides was 
dominant on intertidal rnussel beds while Balanus crenafus was the rnost frequent 
epibiont subtidally. Abundances of both species were not constant but show highly 
variable interannual fluctuations. In years of strong barnacle spatfall, mussel beds as 
well as the single mussels may be totally covered by balanids. The direct contact 
between both organisms may result in various interspecific interactions. 
The main objective of this study was to determine the factors responsible for the 
high interannual barnacle fluctuations on both intertidal and subtidal mussel beds. 
Furthermore, biotic interactions between mussels and their barnacle epibionts were 
investigated. 
Fluctuations of barnacle abundances 
One hypothesis to explain fluctuations of Semibalanus balanoides On intertidal mussel 
beds is that the grazing activity of the abundant snail Littorina littorea may negatively 
influence balanid recruitrnent success. This was confirmed in field experiments. An 
experimental increase of periwinkle densities resulted in decreased recruitment of 
barnacles, while barnacle nurnbers were highest when snails were excluded. The 
strong correlation between periwinkle density and barnacle recruitment success 
indicates that interannual fluctuations in snail density may be responsible for density 
variations of Semibalanus balanoides On intertidal mussel beds. 
The negative effect of L. littorea on Semibalanus balanoides is restricted to the 
time period of barnacle spatfall (April - May). Laboratory experiments revealed that 
balanids > 2 rnrn shell diameter reach a size refuge from snail grazing and bulldozing 
activity. Then, barnacles profit frorn the grazing activity of L. littorea, because even low 
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snail abundances prevent the growth of epherneral rnacroalgae which can reduce 
barnacle growth rate. 
Field surveys showed that abundances of L. lifforea strongly decrease subtidally and, 
thus, can not be responsible for the variability in barnacle abundances. On subtidal 
nussel beds juvenile starfish Asterias rubens and adult shore crabs Carcinus maenas 
occurred in significantly higher densities. 50th species prey on barnacles. Predator 
exclusion experirnents in the intertidal and subtidal Zone revealed significant effects of 
predation On the distribution and abundances of Balanus crenatus On subtidal beds of 
M. edulis. On intertidal rnussel beds, by contrast, no predation effects on Semibalanus 
balanoides were detectable. Thus, not only do the barnacle species differ between 
intertidal and subtidal rnussel beds. but the biotic control factors do so as well. 
Biotic interactions between M. edulis and barnacle epibionts 
Barnacles generally profit frorn the association with mussels because suitable hard 
substrate constitutes a limiting resource on the unstable sedirnents of the Wadden Sea. 
Interestingly, field surveys On barnacle distribution Patterns showed that balanids are 
non-randornly distributed within a rnussel bed. Most barnacles were attached to the 
shells of living rnussels near the siphonal apertures. Barnacles were significantly less 
abundant on dead rnussels and empty shells. Field experirnents revealed that this 
distribution Pattern is caused by an active habitat selection of barnacle larvae. 
Settlement of barnacle cyprids was significantly higher on living M. edulis, which rnay 
be due to better living conditions for adult balanids. Their growth and reproductive 
output was significantly higher on living mussels. 
Mussels are negatively influenced by barnacle overgrowth. Field experirnents showed 
significantly lower growth in overgrown than clean rnussels. Living and experimentally 
sealed barnacles had the sarne effects, indicating that food competition was not 
responsible. Presurnably, barnacle overgrown rnussels are structurally disadvantaged. 
These results indicate that single rnussels are negatively effected by balanids. 
However, recruitment experirnents revealed that barnacle epibionts can also have a 
positive effect by significantly enhancing rnussel recruitrnent. This may be regarded as 
advantageous for the M. edulis population because an increased recruitrnent success 
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may result in a rejuvenation of the overall population. Thus, single mussels suffer from 
barnacle overgrowth while barnacle epibionts may cause positive effects on a 
population level. 
The present study contributes to the understanding of fundamental biological 
processes within mussel beds. This knowledge is essential for the protection of M. 
edulis being a very important organism in the Wadden Sea ecosystem. 
1. Einleitung 
Das von Sedimenten geprÃ¤gt Wattenmeer erscheint bei oberflÃ¤chliche Betrachtung 
als ein Lebensraum mit wenig Strukturierung, da ein GroÃŸtei der Organismen 
endobenthisch lebt und dem Beobachter verborgen bleibt. Strukturen auf dem 
Wattboden, wie Seegraswiesen und MuschelbÃ¤nke nehmen eine vergleichsweise 
geringe FlÃ¤ch ein. Dennoch haben sie eine elementare Funktion an SedimentkÃ¼sten 
Die vorliegende Arbeit ist ein Beitrag zur Ã–kologi von MiesmuschelbÃ¤nken 
Deshalb soll in der folgenden Einleitung zunÃ¤chs ihr Ã¶kosystemare Stellenwert im 
Gesamtlebensraum Wattenmeer beschrieben werden, um anschlieÃŸen die 
Bedeutung der durchgefÃ¼hrte Untersuchungen abzuleiten. 
1.1 BÃ¤nk von Austern und Miesmuscheln 
Aufgrund drastischer ErtragseinbrÃ¼ch war der Kieler Meereszoologe Karl MÃ¶biu am 
Ende des 19. Jahrhunderts beauftragt ein Konzept fÃ¼ die Befischung von Sylter 
AusternbÃ¤nke (Ostrea edulis L.) zu entwerfen. Seine grundlegende Erkenntnis war, 
daÂ die jÃ¤hrlich Befischung der Muscheln nicht an den AnsprÃ¼che des Marktes, 
sondern am jÃ¤hrliche Zuwachs der Austern angepaÃŸ sein sollte. Trotz MÃ¶biu 
Warnungen ist die EuropÃ¤isch Auster aufgrund von Ãœberfischun in der Mitte des 20. 
Jahrhunderts ausgestorben (Reise 1980; Reise & Schubert 1987; Reise 1991). 
Ã¼berleb hat hingegen bis heute das grundlegende Konzept der BiozÃ¶nose das 
MÃ¶biu bei seinen Arbeiten an den AusternbÃ¤nke entwickelte (MÃ¶biu 1877). Er fand 
auf und zwischen den Muscheln eine Gemeinschaft von Organismen, die sich in ihrer 
Artenzusammensetzung und Dichte deutlich von den umliegenden Wattgebieten 
unterschied. Ausgehend von MÃ¶biu Pionierarbeit wird eine BiozÃ¶nos als eine 
Lebensgemeinschaft von Populationen verschiedener Arten angesehen, die in einem 
gegebenen Areal durch mannigfache Wechselbeziehungen in einem gegenseitigen 
AbhÃ¤ngigkeitsverhÃ¤ltn stehen (Wehner & Gehring 1995). 
Die spezifische BiozÃ¶nos der Austernbank ist mit der Ausrottung der Austern 
aus dem Wattenmeer verschwunden und damit auch viele der mit ihnen assoziierten 
Arten, wie z. B. der Bohrschwamm Cliona celata Grant und das Gallertmoostierchen 
Alcyonidium gelatinosum (L.) (Reise 1989). Dennoch sind eine groÃŸ Anzahl der 
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Arten, die von MÃ¶biu als typisch fÃ¼ die AusternbÃ¤nk beschrieben worden sind, auch 
heute noch im Wattenmeer anzutreffen. Sie sind Bestandteil der Lebensgemeinschaft 
von BÃ¤nke der Miesmuschel Mytilus edulis L.. Diese haben in den letzten hundert 
Jahren deutlich zugenommen (Reise et al. 1989), was auf eine verstÃ¤rkt 
Eutrophierung und dem damit hÃ¶here Nahrungsangebot zurÃ¼ckgefÃ¼h werden kann 
(Reise & Schubert 1987). 
Abb.l.l Miesmuschelbank (Mytilus edulis) im Nordsylter Wattenmeer. Millionen von 
einzelnen Muscheln verspinnen sich mittels irn FuÃ gebildeter ByssusfÃ¤de zu 
inselartigen, epibenthischen Aggregationen, die dem Wattboden aufliegen 
Miesmuscheln sind nach dem Verschwinden der AusternbÃ¤nk heute die 
einzige epibenthische Muschelart im Wattenmeer (abgesehen von der 
eingeschleppten und in der Ausbreitung befindlichen Pazifischen Auster Crassostrea 
gigas; Reise 1998; Diederich 2000). Wie Austern bilden sie epibenthische 
Aggregationen aus, die aus Millionen einzelner Miesmuscheln zusammengesetzt sind 
(Abb. 1 . I ) .  Im Gegensatz zu den Austern, deren BÃ¤nk sich durch direktes Ansiedeln 
der planktischen Larven an den Schalen der Alttiere gebildet haben, entstehen die 
BÃ¤nk der Miesmuscheln durch gegenseitiges Verspinnen mittels ByssusfÃ¤den die im 
FuÃ der Tiere gebildet werden. Trotz der unterschiedlichen Art der Aggregation ist der 
Austern- und Miesmuschelbank gemein, daÂ ein heterogenes, dreidimensionales 
Muschelgeflecht entsteht, das auf dem Wattboden eine vÃ¶lli neue Struktur ausbildet. 
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In der englischsprachigen Literatur werden die Muscheln deshalb auch als "Ecosystem 
engineers" bezeichnet (Jones et al. 1994; Dame 2001), da sie fÃ¼ viele Organismen ein 
neues und zusÃ¤tzliche Habitat zur VerfÃ¼gun stellen. So werden die Spalten und 
HohlrÃ¤um zwischen den Muscheln von vielen Arten der vagilen Epifauna genutzt, da 
sie hier zum Beispiel ein konstantes Mikroklima und Schutz vor RÃ¤uber finden (Seed 
1976; Suchanek 1985, 1992; Ragnarsson & Raffaelli 1999). 
Die Besonderheit der Lebensgemeinschaft Muschelbank im Wattenmeer 
begrÃ¼nde sich aber zu einem wesentlichen Teil darin, daÂ die feste OberflÃ¤ch der 
Miesmuschelschalen einer groÃŸe Gruppe von sessilen Algen und Invertebraten eine 
AnsiedlungsmÃ¶glichkei bietet (vgl. Tab. 2.1, Seite 35). Auf den das Wattenmeer 
charakterisierenden und von Dynamik geprÃ¤gte Sedimenten besteht diese 
MÃ¶glichkei sonst nicht, da die einzelnen SandkÃ¶rne einer stÃ¤ndige Umlagerung 
unterliegen und zudem ihre OberflÃ¤che zu klein sind. Es gibt zwar ephemere 
GrÃ¼nalge (Chlorophyta) der Gattung Enteromorpha, die auf einzelnen SandkÃ¶rner 
auskeimen kÃ¶nne (Schories 1995), aber ein Heranwachsen zu adulten Thalli, oder 
die Ansiedlung einer Larve ist nicht mÃ¶glich Eine zusÃ¤tzlich AnsiedlungsmÃ¶glichkei 
fÃ¼ sessile Organismen sind kÃ¼nstlic geschaffene Hafenmolen und SteinschÃ¼ttungen 
deren Bedeutung ist aber aufgrund ihrer geringen FlÃ¤chenausdehnun gering. 
Deshalb sind die Schalen der Miesmuscheln das einzige Hartsubstrat, welches 
sessilen Algen und Invertebraten im Wattenmeer in grÃ¶ÃŸer Umfang zur VerfÃ¼gun 
steht. Gerade diese besondere Eigenschaft der MuschelbÃ¤nk und der damit 
spezifischen Lebensgemeinschaft ihrer assoziierten Organismen unterscheidet die 
Muschelbank von allen anderen Habitaten der SedimentkÃ¼ste (z. B. Tsuchiya & 
Nishihira 1985; Asmus 1987; Dittmann 1990; Seed & Suchanek 1992; Albrecht & 
Reise 1994, 1998; GÃ¼nthe 1996; Commito & Dankers 2001). 
Die Rolle der Miesmuschelbank im GesamtÃ¶kosyste Wattenmeer 
Nicht immer sind die Lebensgemeinschaften rÃ¤umlic so deutlich abzugrenzen, wie bei 
einer Miesmuschelbank. Dies gilt vor allem dann, wenn die ÃœbergÃ¤n der einzelnen 
Habitate weniger drastisch sind. So weisen die nach der Sedimentzusammensetzung 
definierten Schlick-, Misch- und Sandwatten zwar ihre eigenen BiozÃ¶nose auf, jedoch 
sind die Grenzen zwischen diesen Habitaten unscharf und Ãœberschneidunge im 
Artenspektrum sind die Regel (Beukema 1976; Reineck 1978; Reise 1985; Reise et al. 
1994). 
Eine Miesmuschelbank und ihre BiozÃ¶nos lÃ¤Ã sich von den umgebenden 
WattflÃ¤che klar abgrenzen, was in der inselartigen Struktur der BÃ¤nk und in ihrer 
Bereitstellung von Hartsubstrat begrÃ¼nde ist. Dennoch stehen MuschelbÃ¤nk nicht 
isoliert da, sondern sind vielmehr durch mannigfaltige Wechselwirkungen in das 
GesamtÃ¶kosyste Wattenmeer integriert. Es gibt mobile Arten, die auf der 
Muschelbank, aber auch in anderen Habitaten vorkommen. Beispiele sind die 
Strandschnecke Littorina littorea (L.), die Strandkrabbe Carcinus maenas (L.) und der 
Austernfischer Haematopus ostralegus L., die zwar auf MuschelbÃ¤nke hohe Dichten 
erreichen, aber auch in anderen Wattgebieten regelmÃ¤ÃŸ anzutreffen sind (Drinnan 
1957; Hancock & Urquhart 1965; Brown & O'Connor 1974; Klein-Breteler 1976; 
O'Connor & Brown 1977; Scherer & Reise 1981 ; Beukema 1991 ; Goss-Custard et al. 
1993; Thiel & Dernedde 1994; Wilhelmsen & Reise 1994; GÃ¼nthe 1996; McGrorty 
1997). Nicht zuletzt dienen die Muscheln selbst einer groÃŸe Gruppe von Organismen 
als wichtige Nahrungsgrundlage. Dazu gehÃ¶re Seesterne Asterias rubens L. und im 
wesentlichen VÃ¶gel wie Eiderenten Somateria mollissima L., SilbermÃ¶we Larus 
argentatus Pontoppidan und Austernfischer Haematopus ostralegus (Nehls 1989; 
Dernedde 1993, 1994; Hertzler 1995; Saier im Druck). 
Die Vernetzung einer Muschelbank mit dem sie umgebenden Gebiet ist aber 
nicht nur auf die Organismenebene und deren Wechselwirkungen beschrÃ¤nkt denn 
auch umfangreiche Stoffaustauschprozesse mit den umgebenden Wattgebieten sind 
bekannt (Asmus & Asmus 1991 ; Dame et al. 1991 ; Asmus et al. 1994, 1995; Dankers 
& Zuidema 1995; Asmus & Asmus 1998). So zeigen MuschelbÃ¤nk mit die hÃ¶chste 
StoffumsÃ¤tze die in benthischen Gemeinschaften gemessen werden, wobei groÃŸ 
Mengen an Sauerstoff verbraucht, aber NÃ¤hrsalz wie Ammonium, Nitrat, Phosphat 
und Silikat freigesetzt werden. Ebenfalls von groÃŸe Bedeutung ist die enorme 
Filtrationsleistung der Muscheln. In wenigen Tagen kann der gesamte WasserkÃ¶rpe 
des Wattenmeeres die Kiemenfilterapparate der Muscheln passieren. Dabei ist die 
Filtrationsleistung so hoch, daÂ ein groÃŸe Anteil des gelÃ¶ste organischen und 
anorganischen Materials aus der WassersÃ¤ul entfernt wird, und die Muscheln einen 
wesentlichen Effekt auf die Phytoplanktonbiomasse ausÃ¼be (Dame & Dankers 1988; 
Dankers & Koelemaij 1989; Prins et al. 1994, 1995; Dankers & Zuidema 1995). Diese 
Ãœbergreifende Interaktionen mit den umgebenden Habitaten und ihre Funktion als 
bentho-pelagisches Zwischenglied machen eine Muschelbank trotz ihrer 
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vergleichsweise geringen FlÃ¤chenausdehnun zu einer Elitestruktur im Lebensraum 
Wattenmeer. 
Spezifische Wechselwirkungen in MuschelbÃ¤nke 
Gerade ihre Ã¶kosystemar Bedeutung macht es notwendig Wechselwirkungen 
innerhalb einer Muschelbank zu verstehen, da diese Prozesse Auswirkungen auf das 
gesamte Wattenmeer haben kÃ¶nnen Ein Beispiel dafÃ¼ ist, daÂ MiesmuschelbÃ¤nk in 
verschiedenen Jahren eine unterschiedlich starke Bedeckung mit der Braunalge Fucus 
vesiculosus forma mytili aufweisen kÃ¶nnen Diese Wuchsform besitzt keine 
Haftscheibe und ist deshalb nicht direkt auf den Muschelschalen verankert, sondern in 
das Byssusgeflecht der Miesmuscheln eingesponnen (Albrecht 1995, 1998). Dennoch 
kÃ¶nne die Algen groÃŸ FlÃ¤che einer Muschelbank bedecken, was grundlegende 
Ã„nderunge im NÃ¤hrsalzaustausc zwischen Muschelbank und umgebenden Wasser 
nach sich zieht. Durch einen hohen mikrobiellen Abbau von organischem Material 
innerhalb einer Muschelbank und des Stoffwechsels der Muscheln selbst (z. B. 
Ammonium als Endprodukt des Stickstoffstoffwechsels) werden normalerweise viele 
NÃ¤hrsalz an die umgebende WassersÃ¤ul abgegeben. Bei starkem Fucus-Bewuchs 
wird jedoch ein groÃŸe Anteil der NÃ¤hrsalz direkt von den Makroalgen aufgenommen 
und somit nicht mehr freigesetzt (Asmus et al. 1990), wodurch die NÃ¤hrstoff weiteren 
PrimÃ¤rproduzente nicht mehr zur VerfÃ¼gun stehen. ZusÃ¤tzlic resultiert aus starkem 
Fucus-Bewuchs ein hoher StrÃ¶mungswiderstan Å¸be der Muschelbank, so daÂ viel 
Schlick zwischen den Muscheln abgelagert wird, und sie darin versinken und 
absterben. Das fÃ¼hr zu starken Dichteabnahme der Muscheln unter den Algen 
(Albrecht & Reise 1994), wodurch es insgesamt zu einer Reduzierung der 
Filtrationsleistung kommen kann. Die Wechselwirkungen zwischen einer 
Miesmuschelbank und deren Fucus-Bewuchs zeigt, daÂ der EinfluÃ einer einzelnen 
Art weitreichende Effekte auf die Muscheln selbst, aber auch auf Bereiche haben 
kann, die Å¸be den Rand einer Miesmuschelbank hinausgehen. 
Neben Fucus vesiculosus forma myfili sind Balaniden (Cirripedia) die 
auffÃ¤lligste sessilen Organismen auf einer Muschelbank (Abb. 1.2), wobei im 
Seegebiet der Insel Sylt die Gemeine Seepocke (Semibalanus balanoides L.) und die 
Gekerbte Seepocke (Balanus crenatus Bruguiere), die am hÃ¤ufigste anzutreffenden 
Arten sind. Neben diesen beiden Arten ist auch die zwischen 1950 - 1960 
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eingeschleppte Australische Seepocke Elminius modestus Darwin regelmÃ¤ÃŸ 
anzutreffen (KÃ¼h 1954). Ihre Abundanz ist seit dem strengen Winter 199511996 gering 
(persÃ¶nlich Beobachtung). 
Abb.1.2 Seepocken (Semibalanus balanoides) siedeln sich auf den Schalen von 
Miesmuscheln an 
Balaniden siedeln sich, im Gegensatz zu Fucus, direkt auf den Muscheln an 
und stehen dadurch mit ihnen in unmittelbarem permanentem physikalischen Kontakt. 
Diese enge Seepocken-Muschel Assoziation ist eine von mehr als zweitausend im 
marinen Lebensraum beschriebenen Epibiosen (Wahl & Mark 1999), bei der eine 
sessile Art einen anderen Organismus, also ein lebendes Substrat, besiedelt. Zwar 
sind Epibiosen auch von terrestrischen LebensrÃ¤ume bekannt, doch sind sie hier im 
wesentlichen auf das Pflanzenreich und dort auf feuchte klimatische Regionen 
(insbesondere tropische RegenwÃ¤lder beschrÃ¤nkt Die BegrÃ¼ndun hierfÃ¼ ist darin zu 
sehen, daÂ die Epiphyten keinen Kontakt mehr zum Boden haben und damit ihre 
Wasser- und NÃ¤hrstoffversorgun Ã¼be die Luft bewerkstelligen mÃ¼sse (Benzing 
1989; Kress 1989; Luettge 1989; Bruteig 1994). 
Im marinen Milieu besteht dieses Problem nicht, da das die Organismen 
umgebende Medium Wasser direkter Nahrungs- und NÃ¤hrstofflieferan ist. Dadurch 
werden, im Gegensatz zum Landlebensraum, sehr viele Epibiosen von sessilen Tieren 
gebildet, die als Suspensionsfresser gute Lebensbedingungen vorfinden. 
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Insgesamt sind Epibiosen allgegenwÃ¤rti (Wahl & Mark 1999) und stellen 
aufgrund des direkten Kontaktes des Substratorganismus (Basibiont) und des 
Aufwuchsorganismus (Epibiont) eine der engsten zwischenartlichen Beziehungen dar 
(Wahl 1989). ZwangslÃ¤ufi enstehen zwischen den Organismen Wechselwirkungen, 
die fÃ¼ die Partner neutral, von Vorteil, aber auch von Nachteil sein kÃ¶nne (Wahl 
1989). Gefunden wurden bei bisherigen Untersuchungen eine groÃŸ Anzahl an 
Tarneffekten, wobei ein Epibiont den Substratorganismus maskiert und dadurch vor 
RÃ¤uber schÃ¼tz (z. B. ROSS 1971 ; Bloom 1975; Vance 1978; Feifarek 1987). HÃ¤ufi 
sind aber auch negative Effekte fÃ¼ den bewachsenen Organismus zu beobachten, wie 
eine ErhÃ¶hun von Gewicht, Volumen und StrÃ¶mungswiderstan (Witman & Suchanek 
1984; Dittmann & Robles 1991; Wahl 1996, 1997; Buschbaum 1997; Buschbaum & 
Reise 1999). 
Balaniden, als dominierende Epibionten auf Miesmuscheln, verbreiten sich 
durch planktische Larven, die direkt von den Alttieren ins Wasser entlassen werden. 
Die fÃ¼ die Crustaceen typische Naupliuslarve vollfÃ¼hr sechs HÃ¤utungen wobei sich 
mit der letzten HÃ¤utun ein anderer Larventyp, die Cyprislarve, entwickelt (Barnes 
1971). Diese nimmt keine Nahrung mehr auf und dient dem Aufsuchen eines 
geeigneten Siedlungsplatzes. Hat sich eine Cyprislarve auf einer Muschelschale 
angeheftet und die Metamorphose zur festsitzenden Seepocke durchgefÃ¼hrt wird sie 
dort ihre ganze Lebensspanne verbringen, denn die Ansiedlung ist irreversibel. In 
Jahren mit starkem Brutfall kann das dazu fÃ¼hren daÂ MiesmuschelbÃ¤nk vollstÃ¤ndi 
mit Seepocken bedeckt sind, wie es bei Sylt im FrÃ¼hjah 1996 nach einem sehr kalten 
Winter zu beobachten war (Abb. 1.3). Der Seepockenbewuchs auf den Muscheln kann 
dann Ã¼be mehrere Jahre erhalten bleiben (persÃ¶nlich Beobachtung). Damit ist der 
Balanidenbewuchs auf Miesmuscheln eine der hÃ¤ufigste Epibiosen und zudem eine 
der engsten Artengemeinschaften zwischen zwei Organismen im Wattenmeer. 
Aufgrund der zentralen Bedeutung von MiesmuschelbÃ¤nke und der zu erwartenden 
Wechselwirkungen zwischen den Muscheln und Seepocken steht diese Assoziation im 
Mittelpunkt der vorliegenden Arbeit. 
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Abb.1.3 Seepockenbewuchs (Semibalanus balanoides) auf eulitoralen MuschelbÃ¤nke nach 
einem starken Brutfall im FrÃ¼hjah 1996 
1.2 Seepocken auf MuschelbÃ¤nke 
Der Bewuchs von Balaniden auf MuschelbÃ¤nke ist nicht konstant, sondern unterliegt 
starken temporÃ¤re Schwankungen (vgl. Asmus 1987; Reise et al. 1994; Weigand 
1998). Es gibt Jahre (z. B. 1996, vgl. Abb. 1.3), in denen der Brutfall und die 
Ansiedlung von Balaniden sehr stark ausfÃ¤ll und der Seepockenbewuchs auf 
MuschelbÃ¤nke sehr auffÃ¤lli ist. In anderen Jahren dagegen ist die 
Seepockenrekrutierung viel geringer, wie es in den Jahren 1999 und 2000 zu 
beobachten war. Mit diesen starken zeitlichen Schwankungen kÃ¶nne auch mÃ¶glich 
Wechselwirkungen der Balaniden mit den von ihnen bewachsenen Muscheln 
unterschiedlich stark ausfallen. 
Aus diesem Grunde gliedert sich die Arbeit in zwei Ã¼bergeordnet Abschnitte. 
Im ersten Abschnitt werden die Ursachen fÃ¼ die zeitlichen Schwankungen des 
Rekrutierungserfolges der Seepocken untersucht, um Hinweise darauf zu erhalten, 
wann es zu einem starken Seepockenbewuchs kommen kann, und welche Faktoren 
fÃ¼ die temporÃ¤re Schwankungen verantwortlich sind. Im zweiten Teil der Arbeit wird 
auf die gegenseitigen Auswirkungen der Balaniden-Muschel Assoziation eingegangen, 
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da anzunehmen ist, daÂ starker Balanidenbewuchs zu interspezifischen 
Wechselwirkungen zwischen den Organismen fÃ¼hrt 
Die einzelnen Kapitel sind als Publikationen fÃ¼ internationale Fachzeitschriften 
konzipiert. Im folgenden werden die beiden Schwerpunkte der Arbeit separat 
eingeleitet und auf die entsprechenden Kapitel verwiesen. 
Siedlungsmuster von Seepockenbewuchs auf MuschelbÃ¤nke 
Schwankungen im Ansiedlungserfolg von benthischen Organismen mit planktischer 
La~enphase kann durch unterschiedliche Ursachen bedingt sein. Dabei werden im 
wesentlichen zwei groÃŸ Gruppen von Prozessen zusammengefaÃŸt die sich auf die 
Phase vor und nach der Ansiedlung auf dem benthischen Substrat beziehen (pre- und 
postsettlement processes). Hierbei beschreibt der Begriff Ansiedlung (settlernent) den 
Ãœbergan von der pelagischen zur benthischen Lebensweise bzw. die Zahl der 
Organismen, die diesen Ãœbergan Ã¼berleben Als Rekrutierung (recruitment) wird 
dagegen die Zahl der Organismen bezeichnet, die von einem Beobachter zu einem 
willkÃ¼rliche Zeitpunkt nach der Ansiedlung gezÃ¤hl werden (Keough & Downes 1982; 
Rodrfguez et al. 1993). 
Schwankungen der Lawenzahi in der WassersÃ¤ul kÃ¶nne fÃ¼ einen 
unterschiedlichen Rekrutierungserfolg verantwortlich sein (Gaines et al. 1985; 
Bertness et al. 1992). Dabei ist die Lawenabundanz von verschiedenen Faktoren, wie 
der Lawenproduktion, Lawenmortalitat und Hydrodynamik abhÃ¤ngi (Abb. 1.4). 
Langzeituntersuchungen im Untersuchungsgebiet zeigen jedoch, daÂ die 
Lawenzahlen von Balaniden keinen starken jÃ¤hrliche Fluktuationen unterliegen (P. 
Martens & M. Strasser unverÃ¶ffentlicht siehe Abb. 7.2 Gesamtdiskussion S. 123) und 
somit Prozesse vor der Ansiedlung nicht fÃ¼ den unterschiedlich starken 
Rekrutierungserfolg im Untersuchungsgebiet verantwortlich sein kÃ¶nnen Dies legt den 
SchluÃ nahe, daÂ Faktoren wÃ¤hren und nach der Ansiedlung der Larven den 
entscheidenden EinfluÃ auf die Abundanz der Balaniden auf den MuschelbÃ¤nke 
haben. 
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Abb.1.4 Die Populationsdynarnik benthischer Organismen mit pelagischer La~enphaSe (hier aufgezeigt 
am Beispiel des Lebenszyklus von Balaniden) kann durch Prozesse vor und nach der 
Ansiedlung beeinfluÃŸ werden. Naupliuslarven werden von den Balaniden direkt in die 
WassersÃ¤ul entlassen (I) ,  wo sie sich mit der 6. HÃ¤utun zur Cyprislarve umwandeln (2), 
die sich dann arn Hartsubstrat ansiedelt (3) 
Neben Balaniden ist die Strandschnecke Lifforina litforea eine der hÃ¤ufigste 
Arten auf MuschelbÃ¤nken Sie erreicht hier im Vergleich zu anderen Habitaten des 
Wattenmeeres ihre hÃ¶chste Dichten, da die Schnecken gÃ¼nstig 
Nahrungsbedingungen vorfinden, indem sie den Bewuchs auf den Muschelschalen 
abweiden. Diese WeideaktivitÃ¤ fÃ¼hr dazu, daÂ MuschelbÃ¤nk weitgehend frei von 
ephemeren Makroalgen bleiben, da diese zur bevorzugten Nahrung der Schnecken 
gehÃ¶re (Watson & Norton 1985; Norton et al. 1990; Albrecht 1995; Albrecht 1998). 
Von Untersuchungen an FelskÃ¼ste ist aber bekannt, daÂ L. lifforea auch einen 
EinfluÃ auf sessile Organismen haben kann, die auÃŸerhal ihres Nahrungsspektrums 
liegen. So zeigt Petraitis (1 983, 1987), daÂ hohe Strandschneckendichten den 
Ansiedlungserfolg von Balaniden reduzieren kÃ¶nne und fÃ¼hr dies darauf zurÃ¼ck daÂ 
die Schnecken bei ihren WeidegÃ¤nge frisch festgesetzte Larven ebenfalls 
konsumieren bzw. durch die KriechaktivitÃ¤ der Schnecken die Larven wieder vom 
Substrat weggedrÃ¼ck werden (bulldozing). Ã¼bertrÃ¤ man diese Effekte auf 
MuschelbÃ¤nk im Wattenmeer, wÃ¼rd das bedeuten, daÂ bei hohen 
Schneckendichten nur ein geringer Ansiedlungserfolg von Seepocken zu beobachten 
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wÃ¤re wohingegen geringe Dichten von L. littorea zu einem hohen Ansiedlungserfolg 
fÃ¼hre kÃ¶nnten Daraus resultiert die Hypothese, daÂ zeitliche Schwankungen in der 
Dichte von L. littorea zu einem unterschiedlich starken Rekrutierungserfolg von 
Seepocken auf MuschelbÃ¤nke fÃ¼hren Diese Hypothese ist in Freilandversuchen 
Ã¼berprÃ¼ worden (3. Kapitel), indem auf einer Muschelbank die Schneckendichten 
experimentell manipuliert und der Rekrutierungserfolg der Balaniden erfaÃŸ wurde. 
Die Hauptansiedlungszeit der beiden im Wattenmeer hÃ¤ufigste 
Seepockenarten B. crenatus und S. balanoides erstreckt sich im FrÃ¼hjah von Anfang 
April bis Ende Mai, wobei Balanus crenatus noch eine schwÃ¤che ausfallende 
Ansiedlungsperiode von September bis Oktober aufweist (Luther 1987). Zum Zeitpunkt 
des Festsetzens der Cyprislawen am Substrat und kurz nach der Metamorphose, 
besitzen sie einen Durchmesser von etwa 1 mm. Danach wachsen sie relativ schnell 
und kÃ¶nne nach vier Wochen einen basalen Schalendurchmesser von 5 mm 
erreichen (Barnes & Powell 1953). Dies Ã¼bertriff die Radulabreite einer mittelgroÃŸe L. 
littorea bei weitem (ca. 0,5 mm; Fretter & Graham 1962). Das lÃ¤Ã den SchluÃ zu, daÂ 
die Balaniden nur wÃ¤hren der Ansiedlung der Larven und einer kurzen Phase nach 
der Metamorphose durch L. littorea beeinfluÃŸ werden, da die Seepocken mit 
zunehmender GrÃ¶Ã zu fest am Substrat verankert und zu groÃ sind, um von den 
Schnecken abgeweidet zu werden. Dann wÃ¤re vor allem die Schneckendichten zur 
Zeit der Balanidenansiedlung ein entscheidender Faktor fÃ¼ den Rekrutierungserfolg 
der Seepocken. Deshalb wurde in Laborexperimenten untersucht, ob es einen 
grÃ¶ÃŸenbedingt Beweidungsschutz gibt und bis zu welcher GrÃ¶Ã Balaniden durch L. 
littorea beeinfluÃŸ werden kÃ¶nne (3. Kapitel). 
Nach dem Ãœbergan zur benthischen Lebensweise ist Predation durch 
epibenthische RÃ¤ube einer der wichtigsten Faktoren, der die Verteilung und 
Abundanzen von Invertebraten im Wattenmeer beeinfluÃŸ (Reise 1985). Hierbei ist vor 
allem von der Strandkrabbe Carcinus maenas und der Nordseegarnele Crangon 
crangon (L.) bekannt, daÂ sie einen wesentlichen Effekt auf den Rekrutierungserfolg 
verschiedener benthischer Organismen, wie Polychaeten (Scoloplos armiger O.F. 
MÃ¼ller) Schnecken (Hydrobia ulvae (Pennant), Littorina littorea) und Muscheln 
(Cerastoderma esdule (L.), Macoma balthica (L.), Mya arenaria (L.)) haben kÃ¶nne 
(Scherer & Reise 1981; Reise 1978, 1985; Beukema et al. 1998; Strasser 2000). 
Strandkrabben erreichen auch auf MuschelbÃ¤nke hohe Dichten (Scherer & Reise 
1981 ; Thiel & Dernedde 1994; persÃ¶nlich Beobachtung) und Balaniden gehÃ¶re zum 
bevorzugten Nahrungsspektrum juveniler und adulter C. maenas (Rangeley & Thomas 
1987; Leonard et al. 1999). Auch junge Seesterne Asterias rubens L. nutzen bevorzugt 
Seepocken, bevor sie mit zunehmender GrÃ¶Ã und Alter Muscheln konsumieren 
(Sloan 1980). Damit liegt die Hypothese nahe, daÂ neben den Effekten von 
Strandschnecken auch Predatoren einen EinfluÃ auf den Rekrutierungserfolg von 
Balaniden haben kÃ¶nnen Mittels RÃ¤uberauschluÃŸexperiment wurde diese 
Hypothese in Freilandexperimenten Ã¼berprÃ¼ (4. Kapitel). Es wurde angenommen, 
daÂ bei einem AusschluÃ von epibenthischen RÃ¤uber die Anzahl von Seepocken auf 
MuschelbÃ¤nke erhÃ¶h ist, wogegen in den von RÃ¤uber zugÃ¤ngliche Bereichen eine 
Reduzierung der Balanidendichte erfolgt. Eine gleichzeitige Dichteaufnahme der 
epibenthischen Predatoren auf MuschelbÃ¤nke sollte AufschluÃ darÃ¼be geben, 
welche RÃ¤ube fÃ¼ einen mÃ¶gliche Predationseffekt verantwortlich sein kÃ¶nnen 
Biotische Beziehungen von Balaniden auf MuschelbÃ¤nke 
Mit der Ansiedlung von Balaniden auf den Muschelschalen entsteht eine enge 
Assoziation, die fÃ¼ beide Partner unterschiedliche Auswirkungen haben kann. 
Generell kann der EinfluÃŸ den eine Art auf eine andere Art innerhalb einer 
Lebensgemeinschaft ausÃ¼bt negativ, positiv oder neutral ausfallen (Abb. 1.5). Dabei 
werden die Beziehungen hÃ¤ufi nach einem klassischem Code unterschieden. Dieser 
ordnet jedem der beteiligten Organismen ein (+) fÃ¼ eine positive Wirkung, ein (-) fÃ¼ 
eine negative Wirkung und eine (0) fÃ¼ eine neutrale Wirkung zu. Nach der Natur der 
jeweiligen Interaktion werden sechs Hauptkategorien unterschieden: 
1. Konkurrenz (- -), 2. RÃ¤uber-Beute-Beziehunge (+ -), 3. Parasitismus (+ -), 
Abb. 1.5 
Schematisches Modell der mÃ¶gliche 
Beziehungen zwischen zwei Arten (verÃ¤nder 
nach Odum 1991). Der Ã¤uÃŸe Kreis (hellgrau) 
beschreibt die gegenseitigen Effekte, bei 
denen der EinfluÃ der Arten aufeinander 
positiv oder negativ ist. Der innere Kreis 
(dunkeigrau) beschreibt die Beziehungen, bei 
denen die Effekte fÃ¼ jeweils eine Art von 
neutraler Wirkung sind 
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4. Mutualismus (+ +), 5. Kommensalismus (0 +) und 6. Amensalismus (0 -) (vgl. 
Abrams 1987; Arthur & Mitchell 1989). Da eine (+ -) Beziehung zwischen zwei 
Organismen nicht immer auf Predation oder Parasitismus zurÃ¼ckgefÃ¼h werden kann, 
fassen Arthur & Mitchell (1989) diese Interaktion als ,,Kontramensalismus" zusammen. 
Viele Arten-Assoziationen sind oft nicht eindeutig in eine Klassifizierung nach 
dem oben angefÃ¼hrte Schema einzuordnen. Dies hÃ¤ng insbesondere davon ab, 
welcher Aspekt bei der betreffenden Art von der anderen beeinfluÃŸ wird. HÃ¤ufi 
werden die Effekte an der PopulationsgrÃ¶ÃŸ der Wachstumsrate der Population oder 
an der individuellen Fitness der Organismen der betroffenen Art gemessen. Abrams 
(1987) zeigt jedoch, daÂ die Wechselwirkung je nach dem betrachteten Faktor 
unterschiedlich ausfallen kann. Aus diesem Grunde wurden in dieser Arbeit mehrere 
Effekte der Muschel-Balaniden Assoziation auf beide Partner untersucht, um 
anschlieÃŸen einen generellen Trend der Auswirkungen und ihre Ã¶kosystemar 
Bedeutung abschÃ¤tze zu kÃ¶nnen 
Effekte auf Balaniden 
FÃ¼ Seepocken im Wattenmeer ist die Assoziation mit Miesmuscheln grundsÃ¤tzlic 
positiv und obligat, da ihnen kein anderes grÃ¶ÃŸflÃ¤chi Hartsubstrat zur VerfÃ¼gun 
steht, und sie andernfalls im Wattenmeer sehr selten wÃ¤ren Jedoch handelt es sich 
bei Seepocken und Miesmuscheln um Filtrierer mit Ãœberschneidunge im 
Nahrungsspektrum. Beide kÃ¶nne Partikel bis zu einer MindestgrÃ¶Ã von 2 ,um 
aufnehmen (Barnes 1959; M~hlenberg & Riisgard 1977), so daÂ Nahrungskonkurrenz 
zwischen den Arten zu erwarten ist. Hier ergibt sich die Frage, ob lebende Muscheln 
wirklich ein geeignetes Habitat fÃ¼ Seepocken darstellen, oder ob sie es nur 
zwangslÃ¤ufi akzeptieren mÃ¼ssen da ihnen kaum eine andere AnsiedlungsmÃ¶glichkei 
im Wattenmeer zur VerfÃ¼gun steht. Eine Muschelbank ist jedoch nicht nur eine 
Aggregation lebender Muscheln, denn auch ein groÃŸe Anteil an Schalenfragmenten 
abgestorbener Tiere ist in das Byssusgeflecht mit eingesponnen (Albrecht 1998). Mit 
der bevorzugten Ansiedlung auf leeren Muschelschalen kÃ¶nnte die Seepocken einer 
Nahrungskonkurrenz ausweichen. Ã¼berraschen ist aber, daÂ vergleichsweise wenige 
Balaniden auf leeren Muschelschalen anzutreffen sind, wogegen die hÃ¶chste 
Seepockenabundanzen auf lebenden Muscheln erreicht werden (persÃ¶nlich 
Beobachtung). 
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Dieses Verteilungsmuster kann in zwei Faktoren begrÃ¼nde sein: 
a) Da Cyprislarven nicht wahllos jede zur VerfÃ¼gun stehende AnsiedlungsmÃ¶glichkei 
nutzen, sondern eine ausgesprochene Substratwahl zeigen (2.6. Crisp et al. 1985; Le  
Tourneux & Bourget 1988; Thompson et al. 1998), kÃ¶nnt eine Bevorzugung von 
lebenden Muscheln gegenÃ¼be totem Schalenmaterial vorliegen. 
b) Die Lebensbedingungen fÃ¼ Balaniden sind auf lebenden Miesmuscheln gÃ¼nstiger 
was sich in einem schnelleren Wachstum, hÃ¶here Reproduktionsleistung und 
geringerer MortalitÃ¤ und deshalb in hÃ¶here Abundanzen auswirken kÃ¶nnte 
Welche Faktoren fÃ¼ das Rekrutierungsmuster der Seepocken verantwortlich 
sind, wurde in Freilandexperimenten ermittelt. Dabei wurde das Ansiedlungsverhalten 
der Cyprislarven auf lebenden und toten Muscheln untersucht (5. Kapitel). Zudem 
wurde die MortalitÃ¤t das Wachstum und die Reproduktionsleistung von adulten 
Seepocken auf lebenden und toten Muscheln verglichen. 
Es wurde angenommen, daÂ die Larven der Balaniden lebende Muscheln als 
Substrat aktiv auswÃ¤hlen da hier die Lebensbedingungen der adulten Tiere 
gegenÃ¼be totem Substrat verbessert sind, wie es von Laihonen & Furman (1986) fÃ¼ 
Balanus improvisus Darwin in der Ostsee beobachtet werden konnte. Zudem wÃ¼rde 
die Seepocken der Gefahr einer Einsedimentierung entgehen, da lebende Muscheln 
diese durch eine aktive Vertikalwanderung vermeiden kÃ¶nne (Okun 1999). Insgesamt 
wÃ¤re Miesmuscheln im Wattenmeer dann nicht nur eine akzeptierte ,,NotlÃ¶sung fÃ¼ 
die Seepocken, sondern sie wÃ¼rde ein Substrat darstellen, was ihnen bevorzugte 
Lebensbedingungen zur VerfÃ¼gun stellt. 
Effekte auf die Miesmuschel 
Wie die Seepocken, profitieren Miesmuscheln nicht zwangslÃ¤ufi von ihrer 
Assoziation, denn sie sind im Gegensatz zu den Balaniden nicht auf die Anwesenheit 
des Partners angewiesen. Da sie als Basibiont von den Balaniden Ã¼berwachse 
werden, verÃ¤nder sich ihre Ã¤uÃŸe Beschaffenheit deutlich. Der Bewuchs kann so 
stark ausfallen, daÂ die Muschelschalen vollstÃ¤ndi mit Seepocken bedeckt sind (vgl. 
Abb. 6.2, Seite 103). Diese StrukturverÃ¤nderun kann erhebliche Nachteile nach sich 
ziehen. Mit einem zwangslÃ¤ufi zunehmenden Volumen erhÃ¶h sich der 
StrÃ¶mungswiderstan der Muscheln, was dazu fÃ¼hre kann, daÂ die Muscheln 
losgerissen und in ungÃ¼nstig Habitate verdriftet werden (Witman & Suchanek 1984). 
Zwar sind Muscheln in der Lage auf erhÃ¶hte hydrodynamischen Stress mit einer 
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vermehrten Byssusproduktion zu reagieren (Young 1985), wodurch sie eine 
Verdriftung vermeiden kÃ¶nnen Jedoch ist die Bildung von ByssusfÃ¤de ein 
energetisch sehr aufwendiger Prozess (Price 1983) und kÃ¶nnt bei bewachsenen 
Muscheln zu EinschrÃ¤nkunge in anderen Lebensfunktionen fÃ¼hre (trade-off Effekt). 
In Verbindung mit der mÃ¶gliche Nahrungskonkurrenz mit den sie bewachsenen 
Balaniden wurde deshalb geprÃ¼ft ob Seepockenbewuchs die Miesmuscheln negativ 
beeinfluÃŸt Als MaÃ dafÃ¼ wurde das Wachstum der Muscheln herangezogen und in 
Freilandexperimenten der Schalenzuwachs von Muscheln mit und ohne 
Seepockenbewuchs verglichen (6. Kapitel). 
Miesmuschella~en in der WassersÃ¤ul benÃ¶tige als primÃ¤re 
Ansiedlungssubstrat filigrane Strukturen auf dem Wattboden. Diese werden im 
Wattenmeer vor allem von verzweigten Hydrozoen und feinen Algen gebildet. Haben 
die Larven ein geeignetes Ansiedlungssubstrat gefunden und eine GrÃ¶Ã von etwa 1-2 
mm erreicht, begeben sie sich erneut in die WassersÃ¤ule um sich schlieÃŸlic in einer 
schon etablierten Muschelbank anzusiedeln (Seed 1976; Seed & Suchanek 1992). Da 
fÃ¼ beide Siedlungsprozesse feingliedrige Strukturen notwendig sind, kann ihre 
VerfÃ¼gbarkei einen wesentlichen Faktor im Rekrutierungserfolg von Miesmuscheln 
darstellen (Reise et al. 1993). 
Mit dem Seepockenbewuchs von MuschelbÃ¤nke verÃ¤nder sich die 
OberflÃ¤chenbeschaffenhei grundlegend. Balanidenschalen sind in ihrer OberflÃ¤ch 
viel stÃ¤rke strukturiert als die relativ glatten Schalen der Miesmuscheln. Hinzu kommt, 
daÂ zwischen den einzelnen Seepocken eine groÃŸ Anzahl an feinen Spalten entsteht. 
Diese neue OberflÃ¤chenstruktu kann den AnsiedlungsprozeÃ junger Muscheln 
begÃ¼nstige und zu einer erhÃ¶hte Rekrutierung fÃ¼hre (Seed 1969; Petraitis 1987; 
Navarrete & Castilla 1990; Barnes 2000). Ob dieser indirekte positive Effekt des 
Balanidenbewuchses auch fÃ¼ die Miesmuschelrekrutierung im Wattenmeer zutrifft, 
wurde in Freilanduntersuchungen geprÃ¼ft Dazu wurde die Ansiedlung juveniler M. 
edulis in experimentell geschaffenen MuschelbankflÃ¤che mit und ohne 
Seepockenbewuchs erfaÃŸt 
Die Untersuchungen zum Rekrutierungserfolg juveniler Miesmuscheln wurden 
bisher noch nicht verÃ¶ffentlich und werden deshalb nicht in den Publikationen (3. - 6. 
Kapitel) behandelt. Sie sind aber in der zusammenfassenden Diskussion mit 
aufgenommen. 
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Populationsschwankungen von Balaniden 
Im Vergleich zu FelskÃ¼sten wo die Verteilung, Dynamik und Ã–kologi von Balaniden 
intensiv erforscht wurde (Ãœbersich in Bertness 1999), gibt es nur wenige 
Untersuchungen Ã¼be Seepocken im Wattenmeer. Zwar finden sie sich in Artenlisten 
und Biomasseerhebungen wieder (z. B. Asmus 1987; Reise et al. 1994), jedoch ist 
Ã¼be interspezifische Wechselwirkungen und ihre Funktion im GesamtÃ–kosyste nur 
wenig bekannt. 
Mit dem Bewuchs von Miesmuscheln gehen Seepocken im Wattenmeer eine 
Beziehung mit einem Organismus ein, der eine elementare Bedeutung fÃ¼ den ganzen 
Lebensraum hat. Deshalb war es ein Ziel der vorliegenden Untersuchung vorhandene 
Aus- und Wechselwirkungen von Balanidenbewuchs auf MuschelbÃ¤nke zu erkennen. 
Wesentlich dafÃ¼ ist aber auch ein besseres VerstÃ¤ndni fÃ¼ die starken interannuellen 
Populationsschwankungen der Balaniden im Wattenmeer. Deshalb war es ein weiterer 
Schwerpunkt der Arbeit Hinweise Ã¼be Faktoren zu erhalten, die Fluktuation im 
Balanidenbewuchs bestimmen kÃ¶nnen Diese Kenntnisse sind Voraussetzung, um 
mÃ¶glich Vorhersagen von starken SeepockenjahrgÃ¤nge und deren Effekten machen 
zu kÃ¶nnen 
In der Gesamtdiskussion werden die gefundenen Wechselwirkungen zwischen 
Balaniden und Miesmuscheln zusammengefaÃŸ und diskutiert, welche Bedeutung 
starker Seepockenbewuchs fÃ¼ das Habitat Muschelbank haben kann. Da 
Miesmuscheln nicht nur von Ã¶kosystemarer sondern auch von fischereiwirtschaftlicher 
Bedeutung sind, ist ein grundlegendes Wissen Ã¼be biologische Prozesse und ihre 
Funktion innerhalb einer Muschelbank unerlÃ¤ÃŸlic um eine nachhaltige Nutzung und 
ein effektives Management zu gewÃ¤hrleisten DarÃ¼be hinaus ist es ein Ziel des 
Nationalparks, den Schatz der natÃ¼rliche Prozesse im Wattenmeer zu schÃ¼tze und 
zu bewahren. Um diesem Ziel gerecht werden zu kÃ¶nnen sind umfangreiche und 
detaillierte Kenntnisse Ã¼be die ablaufenden Prozesse von hÃ¶chste Stellenwert. 
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. Das Nordsylter Wattenmeer und seine MuschelbÃ¤nk 
2.1 Das Nordsylter Wattenmeer 
Die Untersuchungen und Freilandexperimente der vorliegenden Arbeit wurden irn 
Nordsylter Wattenmeer durchgefÃ¼hr (Abb. 2.1). Hierbei handelt es sich um ein 
Tidebecken, das durch die Inseln Sylt, R0m0 und dem Festland umschlossen wird. 
Seit 1927 ist Sylt durch den Hindenburgdamm mit dem Festland verbunden. SpÃ¤te 
(1947) wurde der R0m0-Damm errichtet. Beide DÃ¤mm stellen die sÃ¼dlich und 
nÃ¶rdlich Begrenzung des Tidebeckens dar, so daÂ die einzige Verbindung zur freien 
Nordsee durch das 2,8 km breite Lister Tief zwischen den Inseln Sylt und Rem0 
besteht. Detaillierte Untersuchungen Ã¼be die Geologie und Hydrographie des 
Gebietes wurden in den Jahren 1990-1995 im Rahmen des interdisziplinÃ¤re 
Forschungsprojektes ,,Sylter Wattenmeer Austauschprozesse (SWAP)" durchgefÃ¼hr 
(GÃ¤tj & Reise 1998), worauf sich die folgenden Angaben beziehen. Danach schlieÃŸ 
das Tidebecken eine FlÃ¤ch von 407 km2 ein. Das bei Niedrigwasser trocken fallende 
Eulitoral nimmt ein Drittel der GesamtflÃ¤ch (134 km2) ein, wogegen 57 % (232 km2) 
das flache Sublitoral bis NN - 5 m und 10 % (41 km2) die tiefen Rinnen mit einer 
maximalen Tiefe von NN - 40,5 m umfassen. 
Drei Hauptpriele verzweigen sich vom Lister Tief in das Innere der Bucht. Nach 
Norden zweigt das R~m0-Dyb ab, nach SÃ¼d-Oste das Hayer-Dyb und nach SÃ¼de 
die Lister Ley. Die Priele bestimmen das StrÃ¶mungs und Transportgeschehen des 
WasserkÃ¶rper in der Bucht, der im Mittel bei Niedrigwasser 570x10~ m3 umfaÃŸ und 
bei Hochwasser um das Doppelte auf 1120x10~ m3 ansteigt. Dabei werden die 
hÃ¶chste StrÃ¶mungsgeschwindigkeite im Lister Tief erreicht (1,3 ms"'). Diese fallen in 
den drei Hauptprielen auf 0,6 ms" ab und bleiben auf den WattflÃ¤che meist unter 
0,l ms". Der mittlere Tidenhub betrÃ¤g Ca. 2 m und der Salzgehalt im Gebiet liegt bei 
30-32 psu. Die mittlere Jahrestemperatur des Wassers betrÃ¤g 9 'C,  wobei irr 
Sommerhalbjahresmittel 15 'C ,  und im Winterhalbjahresmittel 4 Â¡ erreicht werden. 
Die Inseln Sylt und R0m0 schÃ¼tze die Bucht vor den vorherrschenden westlichen 
Winden (50 % JahreshÃ¤ufigkeit) die aber erhÃ¶ht WasserstÃ¤nd (Windstau) und 
besonders hohen Seegang verursachen. Ã¶stlich Winde kommen seltener vor (30 % 
JahreshÃ¤ufigkeit und verursachen niedrige WasserstÃ¤nd und nur geringen Seegang. 
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Abb. 2.1 Wattgebiet der Sylt-R0m0 Bucht mit eulitoralen MuschelbÃ¤nke (Mytilus edulis L.) und 
5 m Tiefenlinie (punktiert); nach Reise et al. (1998), verÃ¤nder 
Der grÃ¶ÃŸ Teil des Eulitorals ist durch Sandwatt (72 %, 115 km2) gekennzeichnet, 
deren grobes Sediment auch im Sublitoral vorherrscht. Mischwatt findet sich als 
schmaler Streifen entlang der Inseln und DÃ¤mm und umfaÃŸ 25 % (39 km2) der 
FlÃ¤che Schlickwatt ist in grÃ¶ÃŸer Ausdehnung nur sÃ¼dlic des Romo-Dammes 
anzutreffen und erreicht 3 % (5 km2) der eulitoralen FlÃ¤chen 
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Die Biota der Sylt-R0m0-Bucht zeigen groÃŸ Ã„hnlichkeite mit anderen 
Regionen des Wattenmeeres, sind aber gekennzeichnet durch eine vergleichsweise 
hohe BiodiversitÃ¤ (Ã¼be 2000 Arten) und Biomasse (etwa 50 g aschefreiem 
Trockengewicht m'2). Die Herzmuschel Cerastoderma edule (39 %) und der Wattwurm 
Arenicola marina (L.) (20 %) machen den grÃ¶ÃŸt Anteil der Biomasse im Eulitoral 
aus. Irn Sublitoral dagegen dominiert heute die erst Ende der siebziger Jahre 
eingeschleppte Amerikanische Schwertmuschel Ensis americanus (Binney) (Armonies 
& Reise 1999). Sie gehÃ¶r zu etwa 20 Arten, die mit dem zunehmenden 
interkontinentalen Schiffsverkehr seit Mitte des 19. Jahrhunderts in das Sylter 
Seegebiet eingewandert sind (Reise et al. 1999). Die hÃ¶chste Individuenzahlen 
erreichen die Wattschnecke Hydrobia ulvae (Pennant) und der Polychaet Pygospio 
elegans Claparede. 
Die Fischfauna im Nordsylter Wattenmeer unterscheidet sich nicht wesentlich 
von anderen Gebieten. Allerdings ist der Anteil junger Plattfische (Scholle 
Pleuronectes platessa L., Flunder Platichthys flesus (L.), Seezunge Solea solea (L.)) 
vergleichsweise niedrig, was auf den geringen Anteil eulitoraler FlÃ¤che und 
Schlickwatten im Gebiet zurÃ¼ckgefÃ¼h wird. 
Auch die Anzahl und Artenzusammensetzung der VÃ¶ge zeigt keine 
wesentlichen Unterschiede zu anderen Wattbereichen. Die hÃ¶chste Dichten werden 
wÃ¤hren des FrÃ¼hjahrs und Herbstzuges (>150.000 Individuen) erreicht. Die hÃ¤ufigst 
Art ist der AlpenstrandlÃ¤ufe Calidris alpina (L.), wogegen die Biomasse durch die 
Eiderente Somateria molissima L. dominiert wird. 
2.2 Miesmuschelbanke (Myfilus edulis L.) 
Epibenthische BÃ¤nk der Miesmuschel Mytilus edulis finden sich Ã¼berwiegen an den 
ieewÃ¤rtige Bereichen der Inseln Sylt und R0m0, wo sie vor westlichen StÃ¼rme 
geschÃ¼tz sind (Abb. 2.1). Insgesamt nehmen sie eine FlÃ¤ch von 3 km2 ein (0,3 %der 
GesamtflÃ¤che) wobei ihre Hauptverbreitung im unteren Eulitoral liegt, an denen sie 1 
- 2 Stunden pro Tide frei fallen. 
Im Sublitoral finden sich durch eine intensive Saatmuschelfischerei kaum mehr 
natÃ¼rlich MiesmuschelbÃ¤nke Hier dominieren MuschelkulturflÃ¤chen die auf etwa 10 
km2 ausgewiesen, aber unregelmÃ¤ÃŸ besetzt sind. Letzte natÃ¼rlic vorkommende 
sublitorale MiesmuschelbÃ¤nk finden sich nur noch im Ã¶stliche Bereich des 
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KÃ¶nigshafens einer geschÃ¼tzte Gezeitenbucht im Norden der Insel Sylt (Abb. 2.2). 
Hier erstrecken sich zusammenhÃ¤ngend MuschelflÃ¤che vom Eulitoral bis in das 
angrenzende Sublitoral, die von der Fischerei weitgehend unbeeinfluÃŸ sind und 
deshalb fÃ¼ die DurchfÃ¼hrun der Freilandexperimente in der vorliegenden Arbeit 
herangezogen wurden. 
Abb.2.2 Eulitorale und sublitorale MuschelbÃ¤nk im KÃ¶nigshafe von Sylt. Alle 
Freilandexperimente wurden auf MiesmuschelbÃ¤nke nÃ¶rdlic des 
Ost-West verlaufenden Priels durchgefÃ¼hr 
Erste Ã¶kologisch Untersuchungen an MiesmuschelbÃ¤nke im Gebiet wurden 
von Wohlenberg (1937) am Anfang des 20. Jahrhunderts durchgefÃ¼hrt Ein 
historischer Vergleich zeigt, daÂ sich die Lage der MuschelbÃ¤nk seitdem wenig 
verÃ¤nder hat, obwohl FlÃ¤chenausdehnun und Muscheldichte Schwankungen 
unterliegen (Reise et al. 1989). 
Miesmuscheln verspinnen sich gegenseitig mit ByssusfÃ¤de zu biogenen 
Riffen, die wie ein Teppich den WattflÃ¤che aufliegen und erreichen dabei Dichten von 
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bis zu 4000 Tieren pro m (siehe 6. Kapitel). Daraus resultiert im Vergleich zu anderen 
Wattgebieten eine hohe Biomasse, ein hoher Stoffumsatz und eine hohe 
SekundÃ¤rproduktio (Asrnus 1987; Asmus et al. 1990, 1995; Asrnus & Asmus 1993; 
Reise et al. 1993, 1994). 
Im Wattenmeer bieten die Schalen der Miesmuscheln die einzige groÃŸflÃ¤chi 
AnsiedlungsmÃ¶glichkei fÃ¼ Organismen, die auf ein hartes Substrat angewiesen sind. 
Im Untersuchungszeitraum von 1998 - 2000 ergab eine Artenaufnahme einen Einblick 
in die Vielfalt von sessilen Organismen auf natÃ¼rliche MuschelbÃ¤nke (Tab. 2.1). 
DafÃ¼ wurden im Nordsylter Wattenmeer eulitorale und sublitorale (unterhalb 
Springtidenniedrigwasser) MuschelbÃ¤nk in unregelmÃ¤ÃŸig AbstÃ¤nde untersucht. Im 
Eulitoral konnten relativ groÃŸ Arten direkt im Feld bestimmt werden. Zur 
Identifizierung kleinerer Organismen wurden den MuschelbÃ¤nke Proben mit einem 
Stechrohr (30 cm Durchmesser) entnommen. Diese wurden anschlieÃŸen Ã¼be einem 
1000 F m  Sieb gespult, und die sessilen Arten auf den Muscheln im Labor bestimmt. 
Proben von sublitoralen MuschelbÃ¤nke wurden mittels Schiffseinsatz und Dredge 
(Maschenweite 1 cm) gewonnen und, wie oben beschrieben, behandelt. Die 
Bestimmung der Organismen erfolgte, wenn mÃ¶glich bis auf Artniveau, mindestens 
jedoch bis zur Gattung. Zu sessilen Arten wurden festsitzende und nur zu einer 
geringen MobilitÃ¤ befÃ¤higt Organismen gezÃ¤hl (z.B. Metridiurn senile (L.)). 
Insgesamt konnten 69 Arten (31 Invertebraten-, 37 Algen- und 1 Flechtenart) 
auf MiesmuschelbÃ¤nke im Nordsylter Wattenmeer gefunden werden, wobei noch 
weitere 19 sessile Arten auf anthropogen geschaffenem Hartsubstrat, wie 
Hafenmolen, SteinschÃ¼ttunge und Schwimmpontons, angetroffen wurden (Tab. 2.1). 
Quantitative Angaben Ã¼be die HÃ¤ufigkei der einzelnen Organismen sind auf 
MuschelbÃ¤nke aufgrund der KomplexitÃ¤ des Habitates sehr schwierig zu machen. 
Um dennoch eine AbschÃ¤tzun Ã¼be die RegelmÃ¤ÃŸigke des Vorkommens einzelner 
Arten treffen zu kÃ¶nnen wurde ihre ,,AuffÃ¤lligkeit bestimmt (vgl. Janke 1986). Dabei 
wurde eine Unterscheidung zwischen hÃ¤ufi vorkommend (+), regelmÃ¤ÃŸ 
vorkommend (Â± und selten vorkommend (-) getroffen. Diese Angaben kÃ¶nne nur von 
subjektivem Wert sein, da sie sehr von der GrÃ¶Ã und AuffÃ¤lligkei der einzelnen Art 
abhÃ¤nge (manche feinen Rotalgen waren nur mit Hilfe eines Mikroskops 
bestimmbar). Dennoch wurde nicht darauf verzichtet, um eine grobe Tendenz in der 
HÃ¤ufigkei einer Art angeben zu kÃ¶nnen 
2. Untersuchungsgebiet 37 
Taxonomische Namen sind oft Ã„nderunge unterworfen. In dieser Arbeit 
wurden die Arbeiten von Hayward & Ryland (1 995) (Fauna) und Schories et al. (1 997) 
(Algen) fÃ¼ die Namensgebung zugrunde gelegt. 
Bei den Aufwuchsorganismen ist zu berÃ¼cksichtigen daÂ nicht alle Arten immer 
direkt mit den Muschelschalen in Kontakt stehen. Deshalb wurde eine Unterscheidung 
zwischen ,,primÃ¤re und sekundÃ¤re Aufwuchs" durchgefÃ¼hrt Diese soll AufschluÃ 
darÃ¼be geben, ob ein Organismus direkt auf den Muschelschalen wÃ¤chs undIoder. 
sich auf einem anderen Epibiont ansiedelt und dann mit der Miesmuschel indirekt 
assoziiert ist. 
Die vorliegende Artenaufnahme stellt nicht den Anspruch auf VollstÃ¤ndigkeit 
Sie ist jedoch ein Hinweis auf die Artenvielfalt, die sessile Organismen auf 
MiesmuschelbÃ¤nke im Wattenmeer erreichen kÃ¶nnen 
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Tabelle 2.1. Artenliste der auf MiesmuschelbÃ¤nke und anthropogenem Hartsubstrat 
gefundenen sessilen Organismen im Untersuchungszeitraum von 1998-2000. Die taxonomische 
Namensgebung erfolgte nach Hayward & Ryland (1995) und Schories et al. (1 997). 
auf M. edulis: Art mit Myfilus edulis assoziiert; P: primÃ¤re Epibiont auf M. edulis; S: sekundÃ¤re 
Epibiont auf M. edulis (ErlÃ¤uterunge siehe Text) 
(+) hÃ¤ufi vorkommend, (2) regelmÃ¤ÃŸ vorkommend, (-) selten vorkommend 
an Hartsubst.: Art mit anthropogenem Hartsubstrat assoziiert 
Eulit.: im Eulitoral lebend: Sublit.: im Sublitoral lebend 





Berkeleya spp. KÃ¼t 
Grammatophora spp. Ehrenberg 
Licmophora spp. C. A. Ag. 
Chlorophyta 
Bryopsis plumosa (Huds.) C. A. 
Ag. 
Chaetomorpha aerea (Gooden 
ex Dillw.) Kutz 
Chaetomorpha linum (O.F. 
MÃ¼lle in Flor. dan.) KÃ¼tz 
Chaetomorpha sutoria (Berk.) 
Kornmann 
Cladophora sericea (Huds.) 
KÃ¼tz sensu van den Hoek 
Codium fragile (Suringar) Hariot 
Enteromorpha spp. Link 
Enteromorpha compressa (L.) 
3rev. 
Enteromorpha flexuosa (Wulfen 
Ex Roth) J. G. Ag. 
Enteromorpha linza (L.) J .  G. Ag. 
Enferomorpha prolifera (O.F. 
VlÃ¼lle in Flor. dan.) J.G.Ag. 
PIS + 
PIS Â 








PIS + + 
PIS Â Â 
PIS Â Â 
PIS - 
PIS Â - +
Ulvopsis grevillei (~huret) Gayral p /s  - 
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Phaeophyta 
Ascophyllum nodosum (L.) Le 
Jol. 
Ectocarpus spp. Lyngbye 
Ectocarpus siliculosus (Dillw.) 
Lyngb. 
Elachista fucicola (Velley) 
Aresch. 
Fucus spiralis L. var. 
platycarpus (Thur.) Batt. 
Fucus vesiculosus L. 
Fucus vesiculosus L. f. rnyiili 
(Nienburg) Nienhuis 
Giffordia granulosa (Sm.) Hamel 
Himanthalia elongata (L.) S. F. 
Gray 
Laminaria saccharina (L.) 
Larnour. 
Petalonia fascia (MÃ¼lle in Flor. 
dan.) Kuntze 
ÃŸalfsi verrucosa (Aresch.) J .  G. 
Ag. 





Antithamnion plumula (Ellis) 
Thur. In Le Jolis 
Bangia atropurpurea (Roth) C.  
A. Ag. 
Callithamnion corymbosum 
(Srnith in Engl. Bot.) 
Ceramium nodulosum (Lightf.) 
Ducluz. 
Colaconema daviesii (Dillw.) 
Stegenga 
Chondrus crispus Stackh. 
Dumontia contorta (Grnel.) Rupr. 
Erythrotrichia carnea (Dillw.) 
Erythrotrichia reflexa (Crouan et 
Crouan) De Toni sensu Rosenv. 
Gracilaria verrucosa (Huds.) 
Papenf. 
Polysiphonia spp. Greville 
Polysiphonia elongata (Huds.) 
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Taxon auf M. edulis an Hartsubst. Eulitoral Sublitoral 
Polysiphonia fucoides (Huds.) 
Grev. 
Porphyra umbilicalis (L.) KÃ¼tz 
Stylonema alsidii (Zanard.) Drew 
Ciliata 
Vorticella spp. Ehrenberg 
Eufolliculina spp. 
Porifera 
Ualichondria panicea (Pallas) 
Leucosolenia botryoides (Ellis & 
Solander) 
Zoryne pusilla Pallas 
Yydractinia echinata (Flerning) 
Yydrallmania falcata (L.) 
3belia spp. 
3belia dichotoma (L.) 
2belia geniculata (L.) 
2belia longissima (Pallas) 
?arsia tubulosa (M. Sars) 
Sertularia cupressina (L.) 
Tubularia larynx Ellis & Solander 
ifetridium senile (L.) 
;agartiogeton undatus (MÃ¼ller 
>rassostrea gigas (Thunberg) 
;repidula fornicata (L.) 
.e~idochitona cinerea (L.) 
PIS + + 
PIS + + 
PIS + + 
PIS + + 
PIS Â 
PIS + Â 
PIS - 





PIS + + 
PIS Â 
PIS - 
PIS - Â 
PIS + + 
PIS Â + 
PIS + Â 
PIS + Â 
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Taxon auf M. edulis an Hartsubst. Eulitoral Sublitoral 
Polychaeta 
Lanice conchilega (Pallas) 
Polydora ciliata (Johnston) 
Pomatoceros triqueter (L.) 
Spirorbis spp. 
Crustacea 
Balanus balanus (L.) 
Balanus crenatus Bruguiere 
Corophium sextonae Crawiord 
Elmlnlus modestus Darwin 
Jassa falcata (Montagu) 
Limnoria lignorum (Rathke) 
Semibalanus balanoides (L.) 
Bryozoa 
Alcyonidium mytili (Dalyell) 
Bowerbankia gracilis (Leidy) 
Bowerbankia imbricata (Adams) 
Conopeum reticulum (L.) 
Crisia eburnea (L.) 
Electra pilosa (L.) 
Flustra foliacea (L.) 
Ascidia 
Aplidium nordmanni (Milne 
Edwards) 
Ascidiella spp. 
Botryllus schlosseri (Pallas) 
Ciona intestinalis (L.) 
Molgula spp. 
Styela clava Herdman 
PIS - - Â Â 
PIS + + Â Â 
- Â Â 
- Â 
PIS + + 
PIS - - 
PIS - - 
PIS + + 
PIS + + 
s -  
PIS - 5 
+ 
PIS - + Â 
- Â 
PIS - + 
PIS - + Â 
Summe 88 69 61 64 65 
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3. Kapitel 
Direct and indirect effects of Littorina littorea (L.) on 
barnacles growing on mussel beds in the Wadden Sea 
Buschbaum C (2000) Hydrobiologia 440: 11 9-128 
0 2000 Kluwer Academic Publishers 
Abstract 
On the extensive sedimentary tidal flats of the Wadden Sea, beds of the blue mussel 
Mytilus edulis represent the only major hard substrate and attachment surface for 
sessile organisms. On this substrate the barnacle Semibalanus balanoides is the most 
frequent epibiont. In summer 1998, it occurred on over 90 Oh of the large sized mussels 
(> 45 mm shell length) and the dry weight of barnacles reached 65 % of mussel dry 
weight. However, the extent of barnacle overgrowth is not constant and differs widely 
among years. Periwinkles (Littorina littorea) may reach densities > 2000 m'2 on 
intertidal mussel beds. Field experiments were conducted to test the effect of 
periwinkle grazing on barnacle densities. An experimental reduction of grazing and 
bulldozing pressure by periwinkles resulted in increased recruitment of barnacles, while 
barnacle numbers decreased with increasing snail density. The highest numbers of 
barnacles survived in the absence of L. littorea. However, a lack of periwinkle grazing 
activity also facilitated settlement of ephemeral algae which settle later in the year. 
Field experiments showed that the growth rate of barnacles decreased in the presence 
of these ephemeral algae. Thus, L. littorea may reduce initial barnacle settlement, but 
later may indirectly increase barnacle growth rate by reducing ephemeral algae. It is 
suggested that periwinkle density may be a key factor in the population dynamics of S. 
balanoides on intertidal mussel beds in the Wadden Sea. 
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Introduction 
The Wadden Sea is one of the largest coastal soft bottorn habitats in the world. In 
contrast to rocky shores it is dorninated by rather unstable sedirnents and prirnary hard 
substrata for colonization of sessile epifauna and rnacroalgae are generally rare. 
However, epibenthic rnussel beds of Mytilus edulis L. provide a widely available 
substraturn for epibionts (aggregations of live blue rnussels and shell fragrnents form 
three-dimensional structures within otherwise rnacroscopically unstructured rnud and 
sandflats). This secondary hard substrate is utilized by a large nurnber of sessile 
epifauna and algae (Sebens 1982; Matsurnasa and Nishihira 1994; Albrecht 1998). 
On rocky shores, herbivorous grazers are very irnportant in structuring Patterns 
of distribution and abundance of algae (e.g. Lubchenco 1978; Lubchenco and Gaines 
1981 ; Hawkins and Hartnoll 1983; Janke 1990; Vadas 1992; Anderson and Underwood 
1997; Kirn 1997). Rernoval of algae by grazing activity causes direct and indirect 
effects On other sessile organisrns (e.g. Petraitis 1983, 1987; Bertness 1984; Dungan 
1986, 1987; Vadas 1992; Anderson and Underwood 1997; Kirn 1997). For exarnple, 
Van Tarnelen (1 987) showed that rernoval of algae by gastropod grazers indirectly led 
to higher recruitrnents of barnacles. 
On rnussel beds in the Wadden Sea, grazing periwinkles, Lifforina littorea (L.), 
achieve high densities of hundreds of snails per rn2 (Wilhelrnsen and Reise 1994). 
Their grazing pressure lirnits the distribution of epherneral rnacroalgae which are 
generally rare in this habitat (Albrecht 1998). Grazing and bulldozing by herbivorous 
snails was also found to be a rnortality factor in young balanids (Connell 1961 ; Dayton 
1971 ; Denley and Underwood 1979; Hawkins 1983; Underwood et al. 1983; Petraitis 
1983; Farrell 1988; Miller and Carefoot 1989). Nevertheless, intertidal rnussel beds are 
often strongly overgrown by the barnacle Semibalanus balanoides L. The extent of 
barnacle epigrowth, however, shows strong temporal variation and differs widely 
arnong years (personal obsewation). 
The airn of this study was to test the hypothesis that these activities of L lifforea 
would reduce suwival of recently-settled barnacles on rnussel beds in the Wadden 
Sea. In this case, inter-annual fluctuations in snail densities rnay be responsible for 
different barnacle Settlement success. However, recently settled barnacles rnay grow 
very fast (Bertness 1984; Luther 1987), and within a short time period, attain a size 
refuge that protects thern frorn grazing and bulldozing activity (Denley and Underwood 
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1979). Then the snails may actually have positive effects on the barnacles because 
their grazing activity suppresses algal epigrowth which rnay have disadvantageous 
effects for balanids (Crisp 1960). Therefore, it was hypothesized that exclusion of 
snails would facilitate the development of ephemeral algae on mussel shell surfaces 
and that increasing algal epigrowth would reduce barnacle growth rate. Thus, the effect 
of periwinkle activity would then switch from a direct negative effect on early Stages 
towards an indirect positive effect on the growth rate of balanids that had attained a 
size refuge from grazing and bulldozing pressure. 
Material and Methods 
Study area 
Investigations were carried out in KÃ¶nigshafen a shallow tidal bay of about 4.5 km2, 
north of the island of Sylt in the North Sea (55' 02' N, 08O 06' E) (Fig. 3.1). Sandy 
dunes form the northern and western boundary of the bight while it is limited by dikes in 
the south. The tidal water enters the bight through a tidal channel in an east-west 
direction. Due to aerial input of dune sand, the sediment is relatively coarse grained in 
comparison with other intertidal areas of the north Gerrnan Wadden Sea. The area 
belongs to the cold temperate region with a mean annual water temperatÅ¸r of about 9 
'C, a sumrner average of 15 Â¡C and a winter average of 4OC. The tides are 
semidiurnal and average tidal range is about 1.8 m. Salinity remains close to 30 psu. 
Further Information about hydrography, geology, sediments and biota of the study area 
is given elsewhere (Reise 1985; G. Austen 1994; I. Austen 1994; Bayerl and Higelke 
1994; Reise et al. 1994). 
Intertidal mussel beds Cover 1 % of the intertidal area of KÃ¶nigshafe and are 
partly covered by the brown algae Fucus vesiculosus forrna mytiii (Nienburg), which 
lacks a holdfast and reproduces only vegetatively (Albrecht 1998). In generai, large 
sized mussels (> 45 mm shell length) are located in the top layer of the mussel beds 
and are offen heavily overgrown by balanids. Smaller and newly-settled mussels (shell 
length < 45 mm) are situated underneath and are attached to the byssus threads of the 
large mussels. Finally, many small sized mussels stick in sedirnent which is finer than 
in the surrounding tidal flats (Albrecht 1994; Okun "l99) due to biodeposit 
accurnulation (Dittrnann 1987). 
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Konigshafen bay C 
Fig.3.1 Location of the study area: the KÃ¶nigshafe bay (C) in the north of the island of Sylt (B) in 
the North Sea (A). Investigation site is marked by a black circle 
In the northern Wadden Sea, the periwinkle L. littorea achieves high abundance 
in these rnussel beds. Average densities are about 400 rn" (Reise et al. 1994) but in 
some years they are far more abundant. Ephemeral algae are dorninated by different 
Enteromorpha species. These are restricted to intertidal flats and rarely occur On 
rnussel beds due to high periwinkle grazing pressure (Wilhelmsen and Reise 1994; 
Albrecht 1998). Growth of ephemeral algae starts mostly in the beginning of June after 
the settlernent of S. balanoides in April and May (Luther 1987). 
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Extent of barnacle overgrowth On intertidal mussels beds 
From June 1998 to August 1999 the extent of Semibalanus balanoides was examined 
on an intertidal mussel bed which is located north of the tidal channel (Fig. 3.1). 
Species composition and abundance of mussels in this bed did not differ from other 
rnussel beds in the Konigshafen area. Samples were taken in June and September 
1998, and in March, May and August 1999 using a box corer of 400 c r n  (sampling 
depth of 25 cm). At each sampling date, six replicates were taken. In the laboratory, 
sarnples were washed over a 1000 Pm sieve, and mussels and L. littorea were 
counted. Afterwards, barnacle epigrowth was rernoved from the rnussels and 
barnacles, and M. edulis were dried separately (3 days, 75 'C )  to a constant weight. 
Dry weight of rnussels and barnacle overgrowth was determined to the nearest 0.01 g. 
However, only M. edulis with a shell length > 45 mrn were examined because smaller 
mussels were not overgrown by barnacles. The commencement of barnacle settlement 
on mussels was noted. 
Grazing experiments 
The influence of periwinkles On the abundance of recently-settled barnacles On rnussel 
shell surfaces was investigated by grazer exclusion experiments on the Same intertidal 
bed of Mytilus edulis where barnacle overgrowih was deterrnined. To keep snail 
densities constant, circular cages (25 crn high, 20 cm in diarneter) with walls rnade of 6 
X 6 rnrn rust resistant wire netting were used. The upper and lower end of the cages 
were stabilized with a plastic ring (20 crn in diameter). Roofed cages were used to 
prevent snail rnigration. On 20 March 1999 (i.e. before settlement of barnacles), the 
cages were fixed carefully to the mussel bed using three iron rods per cage (50 Cm 
length; 6 rnrn in diarneter). Care was taken to prevent periwinkles from passing 
underneath the cages. Caged rnussels were cleaned of any epigrowth using a knife. 
The experiment included six treatments: 
1. no snails in the cages; 
2. reduced natural density of L. littorea (20 snails per cage corresponding to a density 
of approxirnately 650 m'2); 
3. natural (ambient) snail density of March 1999 (50 snails per cage; -1500 snails 
m ) ;  and 
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4. three fold natural density (150 L. littorea per cage; - 4500 snails per rn2). 
Two treatrnents served as a control of possible cage artefacts: 
5. Open cages with walls which left a 10 crn space above the ground so that snails 
could freely pass into and out of the treated area; and 
6. untreated areas of the Same size as cages. 
Each treatrnent was replicated 6-fold with a randorn distribution on the mussel bed. On  
13/14 May 1999 (after an experimental period of 8 weeks), when rnost barnacles had 
settled, barnacle epigrowth in the cages was deterrnined. This was done using a clear 
sheet of pvc which was pierced by 100 randornly distributed holes each of 4 rnm 
diarneter, resernbling the design used by Bertness (1984). The sheet had the Same 
diarneter as the cages, and was placed on the top of the cage after rernoving the roof 
and enclosed snails. Percent cover of the barnacle epigrowth on caged rnussels was 
obtained by counting the holes with balanids visible underneath. The obtained barnacle 
percent cover per cage was a rough estirnate of barnacle abundance. 
Periwinkle grazing effect On different barnacle size classes 
A laboratory experirnent was performed to test at which size newly-settled S. 
balanoides are protected against grazing pressure of L. littorea. Five size classes of 
barnacles were tested (each 6-fold replicated): 
1. attached but not rnetarnorphosed cypris lawae; 
2. freshly rnetarnorphosed barnacles with a basal shell diameter of 0.3 - 0.5 mm; 
3. barnacles with basal shell diarneter of about 1 rnrn; 
4. barnacles with basal shell diarneter of 2 - 3 rnrn; and 
5. barnacles with a basal shell diarneter of 5 rnrn. 
For this experirnent overgrown mussels with a shell size of 50-60 rnrn were collected in 
the field and all barnacles were rernoved except for one size class. The nurnber of the 
rernaining barnacles was counted (1 0 - 15 barnacles per mussel) and each mussel was 
transferred to an aquarium (18 crn length, 12 crn width, 12 crn height) filled with a 2-crn 
layer of sandy sedirnent and a 10-crn layer of filtered sea water. Two specirnens of L. 
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lifforea were added two each aquariurn (containing a single rnussel). A circular fence 
rnade of galvanized 6 X 6 rnrn2 wire netting surrounded the rnussel and the two 
periwinkles, preventing escape of the snails because they avoid contact with 
galvanized surfaces (Bertness 1984). As a control the Same experirnent was repeated 
without snails. The experirnent started On 13 May, 1999. The nurnber of barnacles 
rernaining per rnussel was counted after 24 h. 
Exclusion of grazers 
The effect of L. lifforea on algal developrnent and barnacle growth rates was tested by 
a further field experirnent using the sarne cages as before (25 crn high, 20 crn in 
diarneter). On 24 June 1999, cages were fixed on a tidal flat with rnussel clusters near 
the investigated rnussel bed. Each cage contained seven rnussels (shell size: 50-60 
mrn) with 10 - 15 barnacles per rnussel and no algal epiphytes initially. The nurnber of 
barnacles per cage was counted and the rostro-carinal length of the barnacle apertures 
was rneasured to the nearest 0.01 rnrn using a stereo rnicroscope with ocular 
rnicrorneter. At the beginning of the experirnent, barnacle apertures had a length of 
2.00 - 3.00 rnrn. There were 3 treatrnents, each replicated 6-fold: 
1. cages with barnacle overgrown rnussels and 20 snails added; 
2. cages with barnacle overgrown rnussels but without snails; and 
3. cages in which barnacle overgrown rnussels were cleaned of algal epiphytes by 
hand. This was done using a brush and a sponge at weekly intewals. All snails 
were rernoved frorn these cages at the beginning of the experirnent. 
The last treatrnent s e ~ e d  as a control to test if it was really the cleaning activity of 
snails that influences algal developrnent and barnacle growih. On 26 September 1999 
(after an experimental period of 13 weeks), apertures of barnacles were rneasured 
again and coverage by epherneral algae of each rnussel shell surface was estimated to 
the nearest 10 %. To determine barnacle rnortality, the nurnber of live balanids was 
counted. 
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Statistical analysis 
Results were calculated as rnean values with standard deviation ( X Â  SD). All 
experirnents were analysed by rneans of analysis of variance (ANOVA). Cochran's test 
was used to test for hornoscedasticity of variances. Different levels within a significant 
experimental factor were analysed using Tukey's Honest-Significant-Difference (HSD) 
multiple cornparison test. Data of all experirnents were hornoscedastic in variance 
except for the estirnation of algae percent cover in the grazing exclusion experirnent. 
The data of this experirnent were arcsine transforrned to elirninate heterogeneity of 
variance. Effects were considered to be statistical significant, if p-value was C 0.05. 
Results 
Extent of barnacle overgrowth 
On the investigated rnussel bea, overgrowth of S. balanoides was present throughout 
the 14 rnonths investigation period. In June 1998, barnacles occurred on 91.9 Â 6.3 % 
of the large sized rnussels (> 45 rnrn) and barnacle dry weight reached 65.2 Â 21.5 % 
of rnussel dry weight. However, the extent of barnacle overgrowth strongly decreased 
frorn 3445 Â 978 g rn'2 dry weight at the beginning of the investigation period (June 
1998) to 589 Â 496 g rn"' in August 1999 (Fig. 3.2). In contrast, mussel dry weight 
(rnean over investigation period 6855 Â 924 g rn") and density (rnean 461 Â 96 rn"') did 
not show this tendency indicating that a fluctuation in available shell surface was not 
responsible for decreasing barnacle overgrowth. 
Mean density of L. littorea was 1240 Â 553 rn"' with highest densities in spring 
(1 842 Â 362 rn" in 1998 and 1739 Â 356 rn" in 1999) shortly after barnacle settlernent. 
Grazing effects On newly-settled barnacles 
Experimental rnanipulation of snail density resulted in a significant correlation between 
snail density and barnacle percent cover in the cages (one-way ANOVA, F = 34.027, df 
= 3, p < 0.0001) (Fig. 3.3). The highest percentage of barnacles becarne established in 
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Fig.3.2 Dry weight of mussels and of barnacle overgrowth (means of six 
replicates Â SD) over the investigation period from June 1998 tc 
August 1999 
the absence of periwinkles, and increasing snail numbers coincided with decreasing 
barnacle percentage cover. The mean percentage of recently-settled barnacles differed 
significantly between the four experimental snail density levels (Tukey's test, p C 0.05). 
The barnacle epigrowth in Open cages and the untreated areas did not differ from the 
cages with a natural density (50 snails cage') of periwinkles (one-way ANOVA, F = 
1.963, df = 2, p = 0.175). Thus, cage artefacts were not detected. 
no snaiis reduced natural increased Open Gage untreated 
density density density area 
Fig.3.3 Mean percentage of barnacle cover (Â SD) (n = 6 cages) on blue mussels 
Mytilus edulis in treatments with different densities of Lifforina lifforea after an 
experimental period cf 8 weeks. Barnacle percent ccver in the cages 
decreased with increasing snail density 
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Grazing effects On barnacle size classes 
Barnacle survival in the presence of periwinkles depended significantly on barnacle 
shell size (one-way ANOVA, F = 10.404, df = 4, p < 0.0001) (Fig. 3.4). In the 
laboratory, highest removal of barnacles occurred in attached but not metamorphosed 
cypris larvae and differed significantly from all other levels of size (Tukey's test, p < 
0.03). Removal of metamorphosed balanids decreased with increasing shell size but 
differences were not significant (Tukey's test, p > 0.05). The presence of periwinkles 
did not affect barnacles > 2 mm shell size. In the control experiments without L. littorea, 
no barnacles disappeared. 
cypris larvae freshty 1mm 2-3 mm 5mm 
mtamrphosed shell diamter 
Fig.3.4 Percentage of barnacles (+ SD) (n = 6 aquaria) of different size classes 
removed by Lifforina littorea aiter 24 hours. Rernoval of barnacles decreased 
with increasing shell size 
Exclusion of grazers and cascading effects On algal development and 
barnacle growth rate 
Algal overgrowth 
After 13 weeks, the percentage Cover of algae on mussels and attached balanids 
significantly differed over the three treatments (one-way ANOVA, F = 183.477, df = 2, p 
< 0.0001, followed by Tukey's test, p < 0.001) (Fig. 3.5). Algal development was 
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highest in snail exclusion cages (45.56 Â 12.51 %) and the lowest percent cover 
occurred in the treatment with added periwinkles (1.85 Â 3.96 %) (Fig. 3.6). Mussels 
cleaned of epigrowth by hand showed an intermediate growth of algae (17.41 Â 9.03 
Oh), indicating that experimental cleaning activity was less effective than that of L. 
littorea. 
with snails without snails algae rernovsd 
by hand 
Fig.3.5 Mean percent of algal cover (+ SD) (n = 6 cages) on blue 
mussels Mytilus edulis in three different treatments. Algal 
percent cover was highest in snail exclusion cages. 
Fig.3.6 
Extent of algal overgrowth On blue 
mussels Mytilus edulis in the cages 
with Liftorina liftorea (above) and in 
snail exclusion cages (below) after an 
experimental period of 13 weeks 
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Growth rate of barnacles 
After the experimental period of 13 weeks, mean growth of balanids in presence of L. 
lifforea was 1.62 Â 0.23 rnrn. This was significantly higher than growth of barnacles in 
the absence of snails (1.27 Â 0.19 mrn) (one-way ANOVA, F = 4.9854, df = 2, p = 
0.0218, followed by Tukey's test, p = 0.0178) (Fig. 3.7). Weekly rernoval of algae by 
hand resulted in interrnediate barnacle growth of 1.48 Â 0.14 rnrn. Differences were not 
significant cornpared to the treatrnents with and without snails (Tukey's test, p > 0.05). 
No differences were found in barnacle rnortality (one-way ANOVA, F = 0.8498, df = 2, p 
= 0.4471). The rnortality rate ranged frorn 40 - 50 % in all three treatments. 
by hand 
Fig.3.7 Mean barnacle growth incrernent (i SD) (n = 6 cages) over 
an experimental period of 13 weeks. Growth rate was highest 
in the presence of Littorina littorea 
Discussion 
Seasonal variation of barnacle epigrowth 
The barnacle Semibalanus balanoides frequently occurs on epibenthic mussel beds in 
the northern Wadden Sea and, in some years, intertidal mussel beds rnay be 
cornpletely covered by barnacle epigrowth (personal observations). In June 1998, the 
extent of barnacle overgrowth reached 65 % of rnussel dry weight, but decreased to 
only 8 % of rnussel dry weight by August 1999. The high density of balanids in 1998 
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resulted from a strong barnacle settlernent in spring 1996 while settlement success 
was rnuch lower in the following three years (personal obsewations). The decreasing 
abundance of S. balanoides from 1998 to 1999 indicates that the barnacle recruitrnent 
in these years was not high enough to balance mortality. Such annual variations in  
recruitrnent of S. balanoides are also reported frorn other areas (Kendall et al. 1985; 
Carroll 1996). 
In the present study, the cage experirnents demonstrated a strong negative 
correlation between recruitment of S. balanoides on rnussel beds and abundance of L. 
littorea. Barnacle percent cover decreased significantly with increasing snail densities 
in the cages. Abundance of periwinkles on intertidal rnussel beds rnay vary strongly 
between years (Wilhelrnsen and Reise 1994; Nicolaysen 1996; Fenske 1997). This 
rnay be a consequence of variations in snail recruitrnent, varying predation intensity 
e.g. by crabs; Scherer & Reise 1981)' or parasitic infestation (Lauckner 1984). 
Interestingly, according to Buschbaurn and Reise (1999), the barnacle cover on 
periwinkle shells had a negative effect on snail suwival and fecundity, and is, therefore, 
regarded as a further irnportant factor influencing the population dynamics of L. litiorea. 
Although there are no long-term obsewations on the relationship of snail abundances 
to the extent of barnacle overgrowth On rnussel beds, the strong interaction of snail 
density and barnacle epigrowth found in this investigation suggests that fluctuating 
snail densities may be an important factor in interannual variation of S. balanoides 
overgrowth on intertidal rnussel beds in the Wadden Sea. 
Negative effects of Littorina littorea on survival of recently settled 
barnacles 
Littorina litiorea is a herbivorous snail, feeding rnainly on early successional or 
epherneral algae arnong which different Enteromorpha and UIva species are preferred 
(Lubchenco 1978; Watson and Norton 1985; Irnbrie et al. 1989; Norton et al. 1990; 
Wilhelmsen and Reise 1994). Thus, periwinkle grazing activity reduces the 
developrnent of epherneral algae on intertidal rnussel beds (Wilhelmsen and Reise 
1994; Albrecht 1998). However, herbivorous snails may also have deleterious effects 
On sessile organisrns outside their food spectrurn (e.g. Dayton 1971; Denley and 
Underwood 1979; Menge et al. 1986; Petraitis 1987; Farrell 1988; Miller and Carefoot 
1989). These include the inadvertent dislodgernent and consurnption of settled l a ~ a e  
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as the snails browse across the rnussel shell surface (Denley and Underwood 1979; 
Petraitis 1987; Farrell 1988; Miller and Carefoot 1989), and the bulldozing of newly- 
settled l a ~ a e  frorn their substraturn by pushing and dislodging thern with their foot, 
rnouth, shell or tentacles (Dayton 1971; Miller and Carefoot 1989). This rnay explain 
how the grazing activity of the periwinkle L. Iittorea on rnussel shell surfaces rnay have 
reduced s u ~ i v a l  of recently-settled barnacles in the present study. 
Reaching a basal shell diarneter of 2 rnrn, S. balanoides were no longer 
affected by the activity of L. littorea. This size is within the range of 2-4 rnrn estirnated 
by Dayton (1971) to be rninirnurn size refuge for Balanus glandula (Darwin) frorn 
bulldozing by lirnpets, and is sirnilar to the range of 3-4 rnrn estirnated by Denley and 
Underwood (1979) as a rninirnurn size refuge for Tesseropora rosea (Krauss) frorn 
rnortality caused by Cellana tramoserica (Sowerby). Thus, On intertidal rnussel beds, 
direct effects of L. lifforea on barnacle epigrowth rnay be confined to the period of larval 
settlernent and early stages after rnetarnorphosis. Semibalanus balanoides achieve a 
shell diarneter of 2 rnrn after approxirnately two weeks (Bertness, 1984), after which 
they were no longer vulnerable to the grazing activity of L. littorea. 
Positive effects of periwinkle grazing on barnacle growth 
The grazing activity by periwinkles prevented dense epherneral algae epigrowth. 
Indirectly, this increased barnacle growth rate, because barnacle feeding was hindered 
by the presence of algae epiphytes. Direct observations showed that the opening of 
barnacle opercula was not hindered by algal epigrowth but that the feeding activity of 
the setose cirri was harnpered. Algal epiphytes rnay also reduce the water current 
which rnay result in a restricted food supply for barnacles (Crisp 1960). In addition, 
rernoval of gastropod grazers rnay lead to an accurnulation of sedirnent (Bertness 
1984; Anderson and Underwood 1997) which was also apparent in the treatrnents 
within snail-free cages in the present study. This sedirnent layer rnay impair living 
conditions for filter feeders and was supposed to be a rnortality factor in balanids 
(Bertness 1984). However, barnacles rnay suwive for long periods without feeding 
(Barnes et al. 1963; Barnes and Barnes 1967). This rnay be the reason why, in this 
study, barnacles covered by algal epigrowth did not show a higher rnortality rate than 
uncovered S. balanoides. Ne~ertheless, the low growth rnight indicate a reduced 
fitness and cause a higher rnortality in winter and a lower reproductive output in the 
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next spring. Considering the direct negative effects of grazing on barnacle settlernent 
and the indirect positive effects on barnacle growth, best living conditions for barnacles 
are expected to occur at interrnediate periwinkle densities. 
Conclusions 
Many factors affect the population dynarnics of Semibalanus balanoides. Barnacle 
settlernent rnay be lirnited by planktonic larval supply (Bertness et al. 1992), while 
bioorganic filrns developed On the attachrnent surface influence settlernent of barnacle 
cypris larvae (Maki et al. 1988; Keough and Rairnondi 1995). On rocky shores, 
Jernakoff (1985) and Jenkins et al. (1999) showed that newly-settled barnacles are 
hindered in early recruitrnent by algal epigrowth. As the barnacles grow, predation and 
cornpetition for space becorne increasingly irnportant. On intertidal rnussel beds, 
however, these two factors rnay to be of rninor irnportance for barnacle density, 
because predation by epibenthic predators such as shore crabs Carcinus maenas (L.) 
and starfish Asterias rubens L. seern to be only irnportant in the adjacent subtidal Zone 
(Buschbaurn, unpublished). Since S. balanoides settle earlier in the year than 
epherneral algae, and other sessile invertebrates are not cornrnon, interspecific 
cornpetition for space can be disregarded. Therefore, the negative relationship 
between L. littorea density and barnacle p'ercent Cover on rnussel shell surfaces found 
in this investigation indicates that grazing activity of periwinkles is a very irnportant 
factor in settlernent and post-settlernent processes structuring barnacle distribution on 
intertidal rnussel beds in the Wadden Sea. 
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Predation On barnacles of intertidal and subtidal 
mussel beds in the Wadden Sea 
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Abstract 
Balanids are the numerically dominant epibionts on mussel beds in the Wadden Sea. 
Near the island of Sylt (German Bight, North Sea), Semibalanus balanoides dominated 
intertidally and Balanus crenatus subtidally. Field experiments were conducted to test 
the effects of predation On the density of barnacle recruits. Subtidally, predator 
exclusion resulted in significantly increased abundances of B. crenatus, while predator 
exclusion had no significant effects on the density of S. balanoides intertidally. It is 
suggested that recruitment of B. crenatus to subtidal mussel beds is strongly affected 
by adult shore crabs (Carcinus maenas) and juvenile starfish (Asterias rubens), 
whereas recruits of S. balanoides in the intertidal Zone are mainly influenced by 
grazing and bulldozing of the very abundant periwinkle Littorina littorea. Thus, not only 
do the barnacle species differ between intertidal and subtidal mussel beds, but the 
biotic control factors do so as well. 
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Introduction 
Ecological Patterns may look sirnilar, however, the underlying causes might be 
different. For instance, after severe winters massive recruitment of bivalves was 
recorded in many parts of the Wadden Sea (Beukema et al. 1998; Strasser 1999). 
This may on the one hand be caused by unusual high lawae production of adult 
mussels (Beukema et al. 1998; Honkoop and van der Meer 1998). Alternatively, a 
decrease in predation pressure caused by a delayed appearence of shore crabs 
Carcinus maenas (L.) and shrirnp Crangon crangon (L.) may result in a better su~ i va l  
of juvenile bivalves (Beukema 1991, 1992; Beukema et al. 1998;.Strasser 2000). Both 
processes may generate the Same ecological Pattern. 
This Paper deals with the abundance fluctuations of barnacles (Semibalanus 
balanoides (L.), Balanus crenatus Bruguiere) which are the rnost frequent epibionts on 
intertidal and subtidal beds of Mytilus edulis L. in the Wadden Sea (Buschbaurn and 
Saier 2001). Barnacle abundances are known to show high interannual and seasonal 
fluctuations in both, the intertidal and subtidal Part of the gradient (Buschbaum 2000). 
Field observations indicated that S. balanoides dominated on intertidal and B. crenatus 
on subtidal rnussel beds. The aim of this study was to test the hypothesis that different 
biotic factors in the intertidal and subtidal Zone cause barnacle fluctuations. Intertidally, 
previous experiments dernonstrated that variations in barnacle densities are affected 
by the grazing and bulldozing activity of the very abundant periwinkle Littorina littorea 
L. (Buschbaum 2000). 
On subtidal mussel beds, however, L. littorea is rare (Saier 2000) and, thus, 
can not be responsible for barnacle variability there. As there are no other grazers on 
fouling organisms on the mussel bed, l suspected that predation might be an effective 
control On barnacle densities. This has been shown to be of importance for 
macrofauna in the sediments of the study area (Reise 1977, 1978; Scherer and Reise 
1981). Field observations on subtidal rnussel beds indicated high densities of adult 
crabs Carcinus maenas L. and juvenile starfish Asterias rubens L. 60th species feed 
on S. balanoides and B. crenatus (Ropes 1968; Sloan 1980; Rangeley and Thomas 
1987; Leonard et al. 1999; personal obse~ation). l hypothesized that predation might 
affect abundances of barnacles subtidally while it is expected to be of minor 
irnportance On intertidal rnussel beds where crab and starfish densities are lower and 
feeding time is shorter. Thus, field investigations On the density of the benthic 
predators C. maenas and A. rubens were conducted on intertidal and subtidal rnussel 
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beds and predation effects On barnacle abundances were tested by predator exclusion 
experiments. 
Material and Methods 
Study area 
The study was perforrned at rnussel b eds (Mytilus edulis L.) lo tted in KÃ¶nigshafe 
(55' 02' N; 008O 26' E), a sheltered tidal bay in the north of the island of Sylt (Gerrnan 
Bight, Northern Wadden Sea) (Fig. 4.1). The intertidal Zone of KÃ¶nigshafe cornprises 
about 4.5 km2. Sandy dunes protect the bight against the prevailing westerly winds. 
Tides are serni-diurnal with a rnean arnplitude of 1.8 rn. Spring and neap tides differ by 
< 0.2 rn, but rare strong easterly winds rnay lower low tide level by 1 rn (Reise et al. 
1994). Salinity remains close to 30 psu. Mean annual water ternperature is about 9 'C,  
with a surnrner average of 15 'C  and a winter average of 4 'C. Hydrography, geology 
and biota are described in detail by Reise (1985), G. Austen (1994), I. Austen (1994), 
Bayerl and Higelke (1 994) and Reise et al. (1 994). 
Fig.4.1 Tidal flats of KÃ¶nigshafe with mussel beds dotted. 
Investigations were carried out on a mussel bed north of the 
rnain tidal channel (marked by an arrow) 
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The balanids Semibalanus balanoides and Balanus crenatus are the rnost 
abundant epibiont species on rnussel beds in the area (Albrecht and Reise 1994; Buhs 
and Reise 1997; Buschbaum and Saier 2001). The barnacle Elminius modestus 
Darwin, regularly occurred on rnussel beds but in very low abundances since the ice- 
winter in 1995196 (personal obse~ation). Beds of M. edulis cornprise about 1 % of the 
intertidal area of KÃ¶nigshafe (Reise et al. 1994). All investigations were conducted on 
rnussel beds near the rnain tidal channel (Fig. 4.1). Mean exposure time of the 
intertidal beds was about 1.5 h. Subtidal rnussel beds are referred to as areas below 
the rnean low water line and rarely ernerging during strong offshore winds for about 20 
- 30 rninutes. The vertical difference between the intertidal and subtidal sites of the 
investigated rnussel bed was about 0.5 rn. Mussel beds in the study area are partly 
covered by the brown algae Fucus vesiculosus forrna mytili (Nienburg) (Albrecht 1998) 
and harbour a specific faunal assernblage (Albrecht and Reise 1994). Since these 
algae only occur intertidally, surveys and experiments were lirnited to rnussel bed 
areas free of Fucus. 
Abundance estimates of Littorina littorea, Carcinus maenas and Asterias 
rubens 
Densities of L. litforea on intertidal and subtidal rnussel beds were estimated frorn six 
replicate sarnples per tidal level. Sarnpling was carried out using a box corer of 315 
crn2 (sarnpling depth 10 crn). In the laboratory, the contents were washed through 
1 rnrn rneshes and periwinkles were counted. Since the grazing and bulldozing effects 
of L. litforea on barnacle recruitrnent are confined to the period of larval settlernent and 
early Stages after rnetarnorphosis (Buschbaurn 2000) snail densities were deterrnined 
in spring 1999 during the phase of barnacle settlernent. 
Adult C. maenas preferentially inhabit the subtidal parts of the Wadden Sea 
(Klein Breteler 1976; Reise and Bartsch 1990; Buhs and Reise 1997; Scherer 
unpublished report). This was also true in the study area where rnost large C. maenas 
were recognized on subtidal rnussel beds (personal obsewations). The distribution 
patterns of juvenile crabs and of Asterias rubens which are both known to feed On 
barnacles (Rangeley and Thornas 1987) were estirnated as before using six replicate 
samples frorn intertidal and subtidal rnussel beds in surnrner when predators achieve 
highest abundances. 
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Barnacle percent cover On intertidal and subtidal mussel beds 
The density and zonation of balanids on intertidal and subtidal rnussel beds was 
estirnated as percent cover of S. balanoides and B. crenatus in both tidal zones in 
June 1999. A clear sheet of PVC pierced by 100 randornly distributed holes of 4 mm in 
diarneter was placed on the rnussel beds and the percentage of both barnacle species 
was deterrnined by counting the holes with S. balanoides and B. crenatus visible 
underneath. The obtained barnacle percentage was a rough estimate for the 
abundance of both barnacle species On the mussel beds. 
Predator exclusion experiments 
The effects of predators On the abundance of barnacles attached to mussel shell 
surfaces was investigated by predator exclusion experirnents. Cylindrical cages (25 crn 
high, 20 crn in diarneter) with walls and roofs rnade of 6 X 6 rnrn rust resistant wire 
netting were used. The upper and lower end of the cages were stabilized with a plastic 
ring (20 cm in diameter). Before barnacle settlernent in March, 1999, the cages were 
fixed on intertidal and subtidal rnussel beds using three iron rods per cage (50 crn 
length; 6 mm in diarneter). The cages were anchored 5 cm deep in the mussel bed to 
prevent predators frorn passing underneath the cages. All mussels within the cages 
were cleaned of any epigrowth and crabs and starfish were removed. There were 3 
treatrnents in each tidal zone: 
(1) closed cages without predators but with the arnbient density of L. littorea, 
(2) uncaged areas of the same size as cages, 
(3) Open cages with walls which left a 10 cm space above the ground so that predators 
and snails could freely pass into and out of the treated plot. 
The last treatrnent was conducted to check for cage artefacts. Each treatrnent was 6- 
fold replicated with a random distribution on the mussel bed. 
In the intertidal zone, a further treatment (6-fold replicated) tested whether 
small C. maenas prey On barnacles. The same size of cages as above were used 
which contained the arnbient snail density and 10 enclosed juvenile crabs (carapace 
width 15 - 30 rnm). 
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In weekly intervals, cages of all treatments were controlled and cleaned, if 
necessary. After an experimental period of 4 months (in July 1999) the percentage 
cover of barnacles on the treated areas was determined by using the 'pierced-sheet- 
method' above. After removing the roofs and enclosed periwinkles, the sheet was 
placed on the top of the cages and barnacle percent cover was determined by 
counting the holes with living balanids underneath. 
Statistical analysis 
Results are given as arithmetic means and standard deviations (SD). Differences in 
densities of L. littorea, C. maenas, A. rubens and barnacle percent cover between 
intertidal and subtidal mussel beds were analysed by Mann-Whitney U-tests. Data of 
predator exclusion experiments were subjected to analysis of variance (ANOVA). 
Different levels within a significant experimental factor were analysed using Tukey's 
Honest-Significant-Difference (HSD) multiple comparison test. Cochran's test was 
used to test for homoscedasticity of variances. Data of the cage experiments were 
heterogeneous in variances and, therefore, log transformed to elirninate 
heteroscedasticity. Effects were considered to be statistically significant if p-value was 
< 0.05. 
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Results 
Abundances of Littorina littorea, juvenile Carcinus maenas and Asterias 
rubens 
In Spring 1999, density of Littorina littorea was about 10-fold higher in the intertidal 
(1739 Â 356 snails m'*) than subtidal Zone (167 Â 107 snails m"') (Mann-Whitney U- 
test, p < 0.01) (Fig. 4.2). 
Juvenile C. maenas (carapace width 2 30 mm) were also significantly more 
abundant on intertidal (21 1 Â 98 crabs m'2) than subtidal mussel beds (72 Â 25 crabs 
m") (Mann-Whitney U-test, p < 0.01). No A. rubens were recorded on intertidal mussel 
beds while a density of 100 Â 79 starfish m'2was obtained subtidally (Mann-Whitney U- 
test, p < 0.01). Only juvenile starfish with an arm length < 20 mm were recorded. 
intertidal subtidal 
Fig.4.2 Average densities (+ SD) of Lifforina liiiorea, juvenile Carcinus 
maenas and juvenile Asterias rubens On intertidal and subtidal 
mussel beds 
Tidal zonation of barnacles 
Barnacle species composition showed a tidal zonation. On intertidal mussel beds, the 
percent Cover of Semibalanus balanoides (52.0 Â 6.0 %) was significantly higher than 
that of Balanus crenatus (5.2 Â 2.1 %) (Mann-Whitney U-test, p < 0.01) while B. 
crenatus (28.0 Â 3.9 %) was more abundant than S. balanoides (4.8 Â 1.2 %) in the 
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subtidal Zone (Mann-Whitney U-test, p < 0.01; Fig. 4.3). The total barnacle cover was 
significantly higher on intertidal (57.2 Â 7.1 %) than on subtidal mussel beds (32.8 Â 
4.7 %; Mann-Whitney U-test, p < 0.01). 
1 ,=i S. balanoides 1 1 B. crenatus 1 
intertidai subtidal 
Fig.4.3 Mean percentage cover of Semibalanus balanoides and Balanus 
crenatus (+ SD)  on intertidal and subtidal rnussel beds 
Predator exclusion experiments 
During the experirnent in 1999, recruitment of S. balanoides was confined to the 
intertidal mussel bed while B. crenatus recruited only into the subtidal zone. 
In the intertidal, predator exclusion had no effect on barnacle recruitment 
success. No statistical differences in percent cover of S. balanoides were found 
between closed cages (35.2 Â 8.5 %), uncaged areas (30.2 Â 4.7 X), Open cages 
(28.8 Â 7.6 %) and closed cages with added juvenile C. maenas (26.7 Â 4.1 %) (one- 
way ANOVA, df = 3, F = 1.4696, p = 0.2529). 
In the subtidal, by contrast, percent cover of B. crenatus significantly differed 
beween treatments (one-way ANOVA, df = 2, F = 15.2933, p < 0.001; Fig. 4.4). The 
highest percentage of barnacles established in closed cages (59.2 Â 8.9 %). This was 
significantly higher than in Open cages (46.0 Â 4.7 %) and uncaged areas (41.0 Â 2.6 
%) (Tukey's test, p < 0.01). As in the intertidal zone, there were no significant 
differences between uncaged areas and Open cages (Tukey's test p > 0.05). Thus, in 
both tidal zones no cage artefacts were detected. At the end of the experirnents, 
largest barnacles achieved a basal shell diameter of about 10 mm. 
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cage no cage Open cage 
Fig.4.4 Mean percent of Balanus crenatus Cover (+ SD) on subtidal rnussel beds 
in three different treatrnents after an experimental period of 4 rnonths 
Discussion 
The present study illustrates that the relative abundances of the two barnacle species, 
Semibalanus balanoides and Balanus crenatus, differ between tidal zones and that 
different control factors seem to govern barnacle densities in intertidal and subtidal 
mussel beds. 
With respect to balanid distribution pattern, the barnicles showed a distinct 
tidal zonation despite of the srnall vertical range of about 0.5 m and a rnean 
emergence time of about 1.5 h per tide between the investigated intertidal and subtidal 
mussel beds. S. balanoides dominated the intertidal and B. crenatus the subtidal Zone. 
This zonation pattern was also reported frorn artificial hard substrate in the study area 
(Luther 1976) and from other shores (Barnes and Powell 1953; Meadows 1969; Gruet 
1981). The predominant occurrence of S. balanoides in the intertidal Zone is 
considered to result from physiological adapation to emergence (Grainger and Newell 
1965; Newell 1976; Fester 1987). S. balanoides is capable of oxygen uptake from air 
and is tolerant against moderate desiccation stress, while B. crenatus is not able to 
s u ~ i v e  long periods of emergence. B. crenatus may outcompete S. balanoides 
subtidally due to lower mortality, faster growth rates and a stronger attachment to the 
substrate (Meadows 1969; Luther 1987). Additionally, the calcarous base of B. 
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crenatus may be an advantage to lever or push off individuals of S. balanoides which 
have a membranous base (Meadows 1969). Furthermore, pre-settlement factors may 
influence the distribution patterns of balanids. For example, Grosberg (1982) found 
most cyprid lawae of B. crenatus occurring in deeper water and suggested that the 
distribution patterns of adult balanids may be a reflection of a vertical zonation of 
barnacle cyprids in the water column. However, in the turbid tidal waters of the creek 
adjacent to the mussel bed studied, this mechanism is unlikely to account for the 
differential settlement. On the other hand, cyprid lawae show a considerable habitat 
selection behaviour and prefer a substrate where adults of their own species are 
abundant (Knight-Jones 1953; Larman and Gabbott 1975; Pawlik 1992; Jarrett 1997). 
In addition to physical factors, this may explain the restricted recruitment of S. 
balanoides intertidally and of B. crenatus subtidally as found in the experiments 
conducted on mussel beds in the present study. 
Effects On barnacle density 
In contrast to this rather constant zonation pattern, abundances of both barnacle 
species showed high temporal variations (Buschbaum 2000; personal obse~ations). I 
showed that fluctuations of S. balanoides growing On intertidal mussel beds were 
strongly influenced by variations in grazing and bulldozing activity of the periwinkle L. 
littorea (Buschbaum 2000). High snail densities reduced barnacle settlement success 
in field experiments. The assumed dominant role of L. littorea for intertidal barnacle 
recruitment is supported by the results of the cage experiments in this study. These did 
not reveal any significant predation effects on S. balanoides attached to intertidal 
mussels. On subtidal mussel beds, however, the importance of snail grazing is 
supposed to be negligible because periwinkle abundance was low. This is presumably 
caused by snail recruitment restricted to the intertidal Zone in concert with high crab 
predation pressure subtidally (Saier 2000). Thus, L. littorea can not be responsible for 
density fluctuations of B. crenatus. In contrast to the intertidal Zone, an exclusion of 
predators on subtidal mussel beds resulted in an increased percent Cover of barnacles 
in the cages. Therefore, l assume that predation may be an important density 
structuring factor for B. crenatus subtidally. 
Rangeley and Thomas (1987) recorded that balanids are a valuable food 
source for juvenile Carcinus maenas (carapace width 21 - 29 mm) and pointed out 
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that small crabs rnay be an important factor for barnacle mortality. Although on 
intertidal rnussel beds abundance of juvenile C. maenas was 3-fold higher than 
subtidally, no predation effects were detectable. Thus, it is unlikely that small crabs 
had an irnportant impact on barnacles in the investigation area. This is supported by 
the crab enclosure experirnents which did not reveal any effects of juvenile C. maenas 
(carapace width 15 - 30 rnrn) on barnacle densities and these results are in 
concordance with findings of Leonard et al. (1999). Presumably, juvenile C. maenas 
used other food sources such as annelids which belong to the preferred prey of small 
crabs in the Wadden Sea (Reise 1978; Scherer and Reise 1981 ; Reise 1985) and are 
very abundant On rnussel beds (Dittrnann 1990). 
Juvenile starfish A. rubens were absent on intertidal rnussel beds which rnay be 
a consequence of high predation pressure by gulls (Dernedde 1993, 1994). Subtidally, 
however, juvenile A. rubens attained a density of about 100 individuals per rn. This 
indicates that they could have been responsible for predation effects on 5. crenatus in 
the cage experiment. Indeed, Sloan (1980) reported that barnacles belong to the 
preferred diet of srnall A. rubens and laboratory experiments revealed that a single 
juvenile starfish is capable to consurne up to 3 barnacles per day (Mertel, personal 
cornmunication). Juvenile A. rubens attack individual balanids by removing the body 
through the aperture without darnaging the outer barnacle shell (personal 
obse~ations) and the rernaining ernpty barnacle cones are regularly visible On subtidal 
rnussels (Fig. 4.5). Often, however, groups of barnacles were totally crushed and 
Fig 4.5 Feeding rnarks of adult crabs Carcinus 
maenas (above) and juvenile starfish 
Asterias rubens (below) preying on 
Balanus crenatus. After an attack of 
adult crabs only the calcarous bases of 
the barnacles remained on the rnussel 
shells while juvenile starfish leave the 
outer barnacle shell intact 
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scraped off frorn the shells of M. edulis and only the calcarous bases of B. crenatus 
rernained on the bivalves (Fig. 4.5; personal observation). These feeding rnarks are 
typical for large C. maenas (Rangeley and Thornas 1987). Moreover, direct 
observations confirrned high nurnbers of adult crabs preying on barnacles on shallow 
subtidal rnussel beds. Although adult crabs rnay perforrn feeding rnigrations to the 
intertidal Zone (Crothers 1968; Klein-Breteler 1976; Warrnan et al. 1993), Dernedde 
(1993) recorded that high nurnbers of large C. rnaenas were consurned by gulls 
(especially Larus argentatus Pont.) with a feeding activity being alrnost exclusively 
restricted to the intertidal zone of rnussel beds. 
Thus, l suggest that the predation effects on B. crenatus found in the subtidal 
zone are rnainly caused by the feeding activities of both juvenile starfish and adult C. 
maenas. Other carnivorous species frequently occurring in the area such as shrirnps 
Crangon crangon and fish Pomatoschistus spp. appear to be negligible because adult 
balanids do not belong to their preferred food spectrurn (Plagrnann 1939; PihI and 
Rosenberg 1984; PihI 1985; Aarnio and Bonsdorff 1993) and there is no evidence that 
birds feed On barnacles (Dernedde 1993; Hertzler 1995). Further potential predators 
which are known to feed on barnacles in other areas such as the gastropods Nucella 
spp. (Connell 1961,1970), Neothais scalaris and Lepsiella scobina (Luckens 1975) or 
the flatworrn Stylochus ellipticus (Branscornb 1976) are absent frorn the Wadden Sea. 
Another predator to be considered is the shrirnp C. crangon preying On 
barnacle nauplii and cyprid larvae in the water colurnn (Plagrnann 1939). This rnay 
influence barnacle population dynarnics before settlernent because variations in shrirnp 
predation rnay result in decreased barnacle larval supply which is an irnportant factor in 
structuring the adult cornmunity (Gaines et al. 1985; Bertness et al. 1992). However, 
long terrn data of barnacle cyprid larval abundances in the study area showed no 
strong interannual variations in the density of cyprid larvae (Martens and Strasser, 
unpublished data). This indicates that grazing and predation subsequent to barnacle 
settlernent rnay be the prevailing processes for barnacle abundance variations On 
rnussel beds. 
In surnrnary, the Same ecological Pattern, i.e. the fluctuations of barnacle 
densities in intertidal and subtidal rnussel beds, is affected by different biotic factors. 
The restriction of grazing effects to the intertidal zone and predation by crabs and 
starfish to subtidal rnussel beds is governed by higher trophic interactions which are 
illustrated in Fig. 4.6. As shown elsewhere (Buschbaurn and Saier 2001), the barnacles 
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constitute a key rnernber of the rnussel bed cornrnunity because they affect the growth 
of the rnussels which generate the entire habitat. 
Fig.4.6 Schematic interactions on intertidal and subtidal mussel beds in the Wadden Sea affecting 
barnacle densities. Intertidally, grazing and bulldozing by periwinkles Littorina littorea influence 
densities of Semibalanus balanoides while adult crabs Carcinus maenas and juvenile starfish 
Asterias rubens affect Balanus crenatus on subtidal mussel beds (Ã‘ 0). The effects of L. littorea 
are restricted to the intertidal zone, presumably due to crab predation pressure subtidally. The 
effects of large C. maenas and A. rubens are restrlcted to the subtidal zone, presumably due to 
bird predation intertidally. (LWTL: low water tide level) 
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5. Kapitel 
Selective settlement of the barnacle Semibalanus 
balanoides (L.) facilitates its growth and reproduction 
on mussel beds in the Wadden Sea 
Buschbaum C (2001) Helgol Mar Res 55: 128-134 
0 Springer-Verlag and AWI 2001 
Abstract 
On the unstable sedimentary tidal flats of the Wadden Sea, suitable attachment 
substrate for sessile organisms is generally lacking. Epibenthic mussel beds (Mytilus 
edulis L.) provide the only and strongly limited settlement sites available for the 
barnacle Semibalanus balanoides (L.). Field investigations showed that barnacles were 
non-randomly distributed within a mussel bed. They preferentially occurred near the 
siphonal apertures of living mussels but rarely grew on dead mussels or shell 
fragments. Field experiments revealed that this was due to selective settlement of 
barnacle cyprid larvae. Growth of barnacles was significantly higher upon h ing  
mussels than on empty mussel shells. Moreover, a higher reproductive output was 
obtained by individuals On living mussels which produced twice as many nauplii larvae 
than barnacles attached to empty shells. This study shows that selective settlement of 
S. balanoides cyprid larvae On living mussels is adaptive with respect to individual 
fitness. 
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Introduction 
Most benthic marine invertebrate species disperse by planktonic larvae which spend 
between rninutes and months in the water column before becorning competent to 
settle. Mortality and hydrodynarnic processes substantially influence the survival and 
distribution of l a ~ a e  during this pelagic phase (e.g. Gaines and Roughgarden 1985; 
Butman 1987). In sessile epibenthic species, the benthic phase is initiated by contact 
with a substratum acceptable for attachment and metamorphosis. Therefore, initial 
recruitrnent to benthic populations depends on the availability of suitable substrates 
(Minchinton and Scheibling 1993; Pineda 1994; Pineda and Caswell 1997), while 
physical disturbance (Bergeron and Bourget 1986; Jenkins et al. 1999), competition for 
space or food (Zajac et al. 1989; Hurlbut 1991) and mortality caused by predation 
(Reise 1977, 1978; Gosselin and Qian 1997) are post-settlement processes affecting 
recruitment success later (Connell 1985; 0lafsson et al. 1994; Hunt and Scheibling 
1997; Todd 1998). 
In mobile species, the location of initial settlement may be different from the 
habitat of adults because specimens are capable of migration when living conditions 
become unfavourable (Chia 1989). Juveniles of the tellinid dam, Macoma balthica (L.), 
for example, migrate from settlement sites to the habitat of older conspecifics because 
juveniles demand different environmental conditions than adults do (Armonies and 
Hellwig-Armonies 1992; Beukema 1993). For sessile organisms, however, it is 
essential to settle on an attachment site where conditions are favourable for the rest of 
the life Span. Therefore, many sessile invertebrate species, including bryozoans 
(Hurlbut 1991), ascidians (Young and Chia 1984; Svane and Young 1989; Hurlbut 
1993), polychaetes (Qian 1999), and barnacles (e.g. Pyefinch 1948; KÃ¼h 1952; Crisp 
1961 ; Crisp and Meadows 1963; Crisp et al. 1985; Le Tourneux and Bourget 1988; 
Thompson et al. 1998) demonstrate an active larval choice of a suitable habitat. 
In soft bottom marine habitats such as the Wadden Sea, settlement and 
recruitment of sessile organisms is mainly restricted to shells of epibenthic molluscs 
because natural hard substrate is generally rare (Buschbaum and Reise 1999). Beds of 
the mussel, Mytilus edulis L. provide the only major attachment surface for sessile 
organisms on tidal flats. This biogenic hard substrate is utilized by a large number of 
sessile epifauna and algae (Matsumasa and Nishihira 1994; Albrecht 1998) but in the 
northern Wadden Sea, the most frequent and dominating epibiont is the barnacle 
Semibalanus balanoides (L.) (Buschbaum and Saier 2001). In the north of the island of 
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Sylt (Gerrnan Bight, North Sea) rnussel beds cornprise about 1 % of the intertidal area 
(Reise et al. 1994), indicating that this natural attachrnent surface for barnacles i s  
strongly lirnited. Nevertheless, epibiont densities varied considerably, both within and 
between rnussel beds. 
Due to the net of byssus threads produced by the byssus glands of M. edulis, 
rnussel beds are conglornerates of living rnussels and shell fragrnents. Personal field 
observations indicated that rnost barnacles were attached to living rnussels. It seerned 
intriguing to ask whether barnacle cyprids execute a selection of different attachrnent 
surfaces within a rnussel bed despite the restricted availability of hard substrate. I 
hypothesized that larvae of S. balanoides prefer settlernent On living rnussels where 
living conditions for balanids after rnetarnorphosis were assurned to be better, as was 
shown for Balanus improvisus Darwin attached to M. edulis in the Baltic Sea (Laihonen 
and Furrnan 1986). Field investigations were conducted On the distribution and On the 
recruitrnent patterns of S. balanoides On intertidal rnussel beds. Subsequent field 
experirnents tested whether growth and reproductive output of S. balanoides attached 
to living rnussels was higher than those of balanids living on dead rnussels or shell 
fragrnents. 
Material and Methode 
Study area 
Surveys and experirnents were carried out in KÃ¶nigshafen a sheltered bay cornprising 
about 4.5 km2 of intertidal flats near the island of Sylt in the North Frisian Wadden Sea 
(Gerrnan Bight, 55'02'N, 08'26'E; Fig. 5.1). The bay is protected frorn strong onshore 
winds by dunes. Tides are serni-diurnal and tidai waters enter the bay frorn the leeward 
side. Tidal range is about 1.8 rn. Average salinity is 30 psu and rnean water 
ternperature is 15' C in surnmer and 4' C in winter. Detailed description of the 
hydrography, geology and sedirnents of the study area are given by G. Austen (1994), 
I. Austen (1994) and Bayerl and Higelke (1994). The biota have been described by 
Wohlenberg (1 937), Reise (1985) and Reise et al. (1994). 
Three species of barnacles frequently occur in the area: Semibalanus 
balanoides (L.) is cornrnon in the intertidal Zone and Balanus crenatus Bruguiere 
dorninates the subtidal area (Buschbaurn and Saier 2001). Elminius modestus Darwin 
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Fig.5.1 The intertidal Zone of KÃ¶nigshafe with mussel beds (dotted). All 
surveys and experiments were carried out on mussel beds north of 
the tidal inlet ( 0 )  
was introduced from Australia and colonized the German Bight in 1953, presumably by 
ship (KÃ¼hl 1954). This species is sensitive to winter cold and has become low in 
density since the severe winter in 1995196 (personal observation). Mussel beds 
(Myfilus edulis L.) provide the largest natural available attachment surface for balanids 
(about 1 % of the intertidal area of KÃ¶nigshafen Reise et al. 1994), while artificial hard 
substrates such as rocky breakwaters are of minor importance. All investigations were 
carried out on intertidal mussel beds north of the main tidal channel with a mean 
emersion time of about 2 hours per tide (Fig. 5.1). 
Comparing barnacle overgrowth on shells of living mussels and on empty 
shells 
On 31 May 1999, barnacle overgrowth on living mussels and empty shells was 
quantified by taking six replicate samples from the mussel bed using a box corer of 31 5 
cm2. Contents were washed through a 1000 ,um sieve and living mussels as well as 
intact empty valves were counted. Barnacle epigrowth of both living mussels and 
empty shells was then scratched off and dried separately at 75' C for 3 d. Dry weight of 
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shell length balanids was deterrnined to the 
nearest 0.01 g. For each sample, 
barnacle dry weight per mussel valve 
of living and empty rnussels, 
respectively, was calculated. Dry 
weight per single mussel valve was 
1 1 I deterrnined because bivalve shells 
zone A zoie B zoie C usually brake into two single valves 
after the death of the rnussel. 
Fig.5.2 Mytilus edulis shell divided into three zones Therefore, in the field, empty shells 
of about 30 % surface area each 
occur rnostly as single valves. Only M. 
edulis > 35 mm shell length (Fig. 5.2) were considered, because balanids generally 
occurred frorn this mussel size upward 
Barnacle settlement and recruitment on shells of living and dead mussels 
The term settlement includes attachrnent to the substrate and rnetamorphosis, while 
recruitment refers to survival until the organisrn is counted by an observer (Keough and 
Downes 1982). In this study, settlers are defined as attached cyprids and freshly 
metamorphosed barnacles, whereas recruits are the surviving organisrns after a period 
of 7 weeks. 
To test the hypothesis that barnacle cyprid l a ~ a e  prefer settlement on shells of 
living M. edulis over empty shells, the number of newly settled and recently 
metamorphosed larvae attached to 40 living mussels and 40 empty valves was 
counted in the field on 22 May 2000 using a rnagnifying glass (rnagnification 8x). Only 
mussels without adult S. balanoides were selected because the occurrence of adult 
conspecifics and their chemical attractants may influence larval settlernent (Knight- 
Jones 1953, Crisp 1955, Larrnan and Gabbott 1975, Wethey 1984). To ensure that 
living and empty shells were equally available to larvae and that settlement was not 
affected by sedirnent or rnussel aggregations, only mussels and valves of the top layer 
of the rnussel bed were sarnpled. 
An additional field experirnent tested barnacle recruitment on shells of living and 
dead mussels. Eighty naturally clean M. edulis (shell length 50 - 65 rnrn) were 
collected from a rnussel bed and 40 of thern were killed by cutting the adductor 
84 5. Selective settlement of barnacles 
rnuscles. After rernoving the rnussel tissue, the ernpty shells of killed bivalves were 
filled with rnortar. During this preparation both living and killed rnussels were exposed 
to air for the sarne period of time (about 4 hours). This was done to prevent differences 
in biofilrn conditions between the treatrnents. Each living and artificial M. edulis was 
glued by one valve onto a circular piece of PVC netting (15 crn diarneter, rnesh size 5 X 
5 rnrn,). On 25 April 1999, rnussels were randornly distributed on the rnussel bed where 
they had been collected, and were fixed using three iron rods (50 crn in length; 6 rnrn in 
diarneter). After an experimental period of 7 weeks (when rnost barnacles had settled) 
barnacle nurnber of the upper rnussel valves was counted on 14 June 1999. 
Barnacle zonation on M. edulis shells 
To deterrnine the occurrence of barnacles in different zones of a rnussel shell, 238 M. 
edulis (> 35 rnrn shell length) with barnacle overgrowth were randornly sarnpled in 
September 1998. Each rnussel shell was divided into three roughly equal zones of 
about 30 % each (according to Laihonen and Furrnan, 1986; Fig. 5.2) and the 
presencelabsence of barnacles in each of the zones was noted. 
The settlernent of barnacle cyprid larvae on these different shell zones of living 
rnussels and ernpty rnussel shells was tested on 20 May 2000. Thirty living M. edulis 
and 30 ernpty valves (shell length 50-65 rnrn) with rnacroscopically visible barnacle 
larvae were randornly collected frorn the rnussel bed. Valves with a cornparatively high 
nurnber of barnacles were chosen to detect a larval preference for a distinct rnussel 
shell zone. Therefore, the nurnber of barnacles per valve did not represent the natural 
density of cyprids and freshly rnetarnorphosed barnacles. The nurnber of attached 
cyprids and freshly rnetarnorphosed balanids in each shell Zone was counted using a 
rnagnifying glass (rnagnification 8x). Again, only mussels and valves of the top layer of 
the rnussel bed and without adult S. balanoides were considered, in order to ensure 
that all shell zones could be reached equally by the cyprid larvae. 
Experiments on barnacle growth and reproduction 
A field experirnent was perforrned to test whether the growth rates of barnacles 
attached to living rnussels differed frorn those of balanids growing on ernpty shells of 
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Fig.5.3 Measurement of 
barnacle size (rnrn) as 
rostro-carinal length of 
the barnacle apertures 
dead M. edulis. For this experirnent, 60 rnussels 
(shell size 50 - 65 rnrn) with barnacles were 
collected in the field and all barnacles were 
rernoved except for one size class in shell Zone A 
near the siphonal apertures. The nurnber of 
balanids per rnussel was counted (5 - 10 rnussel) 
and the rostro-carinal length of the barnacle 
apertures was rneasured to the nearest 0.01 rnrn 
using a stereornicroscope with ocular rnicrorneter 
(Fig. 5.3). At the beginning of the experirnent, 
barnacle apertures had a length of 2.0 - 3.5 rnrn. 
After barnacle size rneasurernent, 30 of the 60 collected rnussels were killed by cutting 
the adductor rnuscles and the rnussel tissue was rernoved. One living and one killed 
rnussel were glued onto a piece of circular PVC netting (20 crn in diarneter, rnesh size 
5 X 5 rnrn) and rnarked with a nurnber (n = 30 replicates). On 11 June 1999, the 
experimental devices were fixed to the rnussel bed using three iron rods (50 crn length; 
6 rnrn in diarneter). After an experimental period of 9 weeks (on 13 August 1999) 
apertures of barnacles were rneasured again and the growth incrernent was calculated. 
Barnacle rnortality was deterrnined by counting the number of living balanids per 
rnussel at the end of the experirnent. 
To exarnine the reproductive output of S. balanoides, the nurnber of nauplii 
lawae per balanid was rneasured. S. balanoides is herrnaphroditic and viviparous, and 
breeds once a year (Barnes 1989, 1992). In the study area breeding occurs from 
March to May (Luther 1987). Larval release has been shown to be synchronisized with 
a diatorn bloorn in the water colurnn (Barnes 1962). Nauplii lawae develop outside the 
body within the rnantle cavity of the adults (Barnes H 1962; Barnes M 1989) and are 
visible frorn below after rernoving the balanids frorn the substrate. In the field, S. 
balanoides attached to (1) shells of living mussels, (2) ernpty shells, and (3) stones 
within the rnussel bed, were carefully rernoved frorn the substrate on 28-30 March 
2000. Stones seldorn occur within intertidal rnussel beds but were nevertheless 
sarnpled in order to lest barnacle reproductive output on another non-living substrate. 
While still alive, barnacles were o b s e ~ e d  under a rnagnifying glass (rnagnification 8x). 
When individuals were found bearing ripe eggs with nauplii, the eggs were carefully 
separated frorn the calciferous cones in the laboratory and transferred to Petri dishes 
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containing seawater where the nauplii hatched. Larvae of individual barnacles were 
then fixed in 2 % formaldehyde solution and kept in 100-ml Kautex bottles. Since larvae 
nurnbers per sarnple were very high, samples were diluted with seawater to 300 ml. 
Starting frorn this solution, 5-rnl aliquots were rernoved with a Hensen-Stemple 
plankton pipette and nauplii counted with a stereornicroscope. Nauplii nurnbers were 
calculated back to 300 rnl. For each of the three treatrnents, the l a ~ a e  nurnber of 30 S. 
balanoides of the Same size class (aperture length 4.5 - 6.0 mm) was determined. 
Statistical analysis 
Results were calculated as arithrnetic means with standard deviation (i Â SD). 
Barnacle dry weight and settlement on living and dead mussels was analysed using 
analysis of variance (ANOVA). Data of dependent variables were tested for 
homoscedasticity using Cochran's test. Data for barnacle settlement in different shell 
zones, recruitment and reproduction were subjected to non-parametric tests because 
of the heterogeneity of variances despite transformation. Growth and mortality of S. 
balanoides attached to living and killed M. edulis was analysed using Wilcoxon's 
rnatched pairs signed rank test. Barnacle occurrence on different mussel shell zones 
was analysed by a chi-square test. Effects were considered to be statistically 
significant, if p was < 0.05. 
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Results 
Density of barnacles on shells of living mussels and on empty shells 
The field surveys revealed that dry weight of barnacle overgrowth was significantly 
higher on shells of living mussels (1.16 Â 0.65 g valve") than on empty shells (0.24 * 
0.32 g valve") (one-way ANOVA, F = 9.735, df = 1, p < 0.02) (Fig. 5.4). 
Living mussels Dead mussels 
Fig.5.4 Mean (+ SD) barnacle dry weight (g) on mussel valves of living 
and dead Mytilus edulis. Dry weight of Semibalanus balanoides 
was significantly higher on living rnussels 
Similarly, initial barnacle settlement was also significantly higher on h i n g  
mussels (4.7 Â 2.4 valve") than on empty valves (1.3 Â 1.9 va lve)  (one-way ANOVA, 
F=48.122,df=l ,p<O.OOOl)(Fig .5 .5A).  
After an experimental period of 7 weeks, the number of barnacle recruits on 
living mussels (1.2 Â 1.1 recruits valve") was significantly higher than on mussels 
which were filled with mortar at the beginning of the experiment (0.2 Â 0.6 recruits 
valve") (Mann-Whitney U-test, p < 0.001) (Fig. 5.5 B). 
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Liung musseis Dead mussels 
Liung mussels Mortar fiiled rnussels 
Fig.5.5 Mean number (+ SD, n = 40) of barnacle settlers on living and dead 
Myfilus edulis on 22 May 2000 (A). Mean number (+ SD; n = 40) of 
barnacle recruits on living and mortar filled mussels aiter an experimental 
period of 7 weeks in 1999 (B). Numbers of settlers and recruits were 
significantly higher on living mussels 
Barnacle distribution on rnussel shells 
Barnacle occurrence differed significantly over the three distinct shell zones (,y2 = 
69.199, df = 2, p < 0.0001). 79 % of mussels with barnacles had barnacles in shell 
Zone A, 67 % in shell zone B, and 24 % in zone C (see Fig. 5.2). Only 7 out of the 238 
M. edulis investigated had barnacles in shell zone C without having them in shell zone 
A as well. This indicates that S. balanoides tend to settle in zone C when zone A was 
already occupied. 
On living mussels collected during the period of barnacle settlement, barnacle 
larvae showed a preference for the shell Zone near the siphonal apertures. Settlement 
of cyprids in shell Zone A (5.9 Â 4.0 valve") was significantly higher than in shell zone B 
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(2.3 Â 2.3 valve") and shell Zone C (1.3 Â 1.8 valve"') (Kruskal-Wallis H-test, p < 
0.0001, followed by Mann-Whitney U-tests, p < 0.0001) (Fig. 5.6). The nurnber of 
recently settled larvae in shell Zone B was also significantly higher than in Zone C 
(Mann-Whitney U-test, p < 0.05). In contrast, larval settlement on empty shells was 
more even and no significant differences over the shell zones were detectable 
(Kruskal-Wallis H-test, p > 0.05). 
Living mussels Dead mussels 
Fig.5.6 Mean nurnber (+ SD, n = 30 rnussel valves) of barnacle settlers in three distinct 
rnussel shell zones frorn outer edge (A) to rniddle (B) and inner portion (C) of the 
shell (see Fig.5.2). On living rnussels, barnacle settlement on the shell zones was 
significantly different 
Growth and reproductive output of S. balanoides 
After the investigation period of 9 weeks, growth incrernent of barnacles attached to 
shells of living mussels (1.64 Â 0.34 mm) was significantly higher than of barnacles 
grown On mussels which were killed at the beginning of the experiment (1.24 Â 0.42 
rnrn) (Wilcoxon's rnatched pairs signed rank test, p < 0.01, n = 22; 8 experimental 
devices were lost during the experirnent) (Fig. 5.7). Mean barnacle rnortality was about 
35 % without a significant difference between both treatments (Wilcoxon's rnatched 
pairs signed rank test, p = 0.50). 
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LiGng rnussels Dead rnussels 
Fig.5.7 Mean (+SD) barnacle growth increment (rnrn) after an experimental period 
of 9 weeks. Growth of Semibalanus balanoides was significantly higher on 
living rnussels 
The reproductive output of S. balanoides varied with the type of substrate. In 
March 2000, average l a ~ a e  number of barnacles attached to living M. edulis was 1200 
Â 984 nauplii per barnacle, and was significantly higher than that of balanids on empty 
shells (593 Â 446 nauplii per barnacle) and stones (465 Â 268 nauplii per barnacle) 
(Kruskal-Wallis H-test, p < 0.001, following Mann-Whitney U-test, p < 0.01) (Fig. 5.8). 
LiGng rnussels Dead rnussels Stones 
Fig.5.8 Mean (+SD; n = 30) nurnber of nauplii per barnacle in each test group of 
Semibalanus balanoides. Larval number of balanids attached to living 
rnussels were significantly higher than those of barnacles on dead rnussels 
or stones 
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Discussion 
Selective settlement of barnacles within mussel beds 
On the unstable sediments of the Wadden Sea, sessile organisms generally profit from 
biogenic substrate which constitutes a limiting resource. Nevertheless, in the study 
area, Semibalanus balanoides did not settle and recruit equally on any available 
substrate within a mussel bed, but showed a non-random distribution, with most 
balanids attached to the shells of living mussels particularly near the siphonal 
apertures. Basically the Same pattern was found by Laihonen and Furman (1986) for 
Balanus improvisus Darwin attached to M. edulis in the Baltic Sea. The recruitment 
pattern depends on three components: (1) larval supply to the specific substrate, (2) 
site selection by competent larvae, and (3) the suwival of settlers (Bertness et al. 
1992). Therefore, the non-random distribution of S. balanoides within mussel beds 
might be a result of a higher planktonic larval supply to living mussels andlor a higher 
post-settlement mortality of barnacles attached to empty shells. Results of this study, 
however, indicate that active habitat selection by barnacle cyprid larvae was the major 
cause for a higher abundance of barnacles on the shells of living M. edulis. 
Larval habitat selection was reported to be influenced by many factors including 
physical cues such as surface contours (Crisp and Barnes 1954; Wethey 1984; 
Raimondi 1988) as well as chemical cues such as biofilms developed on the settlement 
substrate (Crisp and Meadows 1963; Crisp et al. 1985; Keough and Raimondi 1995; 
Thompson et al. 1998). Presumably these factors differed between living and dead 
mussels because living mussels, for example, wipe their shells with their foot (Theisen 
1972) which rnay influence shell surface properties (S. Holmes, personal 
communication). Crisp (1955), however, showed that currents encourage barnacle 
settlement which rnay particularly be the case near the siphonal apertures of living 
mussels due to their filter activity. The currents produced by the mussel siphones rnay 
also enhance the feeding conditions for balanids after metamorphosis (Laihonen and 
Furman 1986; Bertness et al. 1991; Sanford et al. 1994). Food availability rnay be 
enhanced by an increased amount of water passing the balanids, and the costs of 
foraging might be reduced because balanids rnay keep the cirral net out into the 
current instead of actively swifting it (LaBarbera 1984; Trager et al. 1990). These 
factors rnay result in a better nutritional level of S. balanoides on living mussels, and 
this rnay have resulted in an improved growth and reproductive output compared with 
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individuals attached to empty shells or stones as has been shown by Crisp (1 960) and 
Barnes and Barnes (1 967, 1975). During periods of unfavourable conditions, selective 
settlement of S. balanoides On living mussels rnay becorne important for succesful 
recruitment. Then, the doubled larvae production of balanids On living mussels may be  
essential for a sufficient larval supply which can guarantee a genotype's representation 
in the next generation. 
In the particular case of mussel beds in the Wadden Sea, the accurnulation of 
biodeposits through mussel filtration is an important aspect (Dittmann 1987). To 
escape sediment burial, mussels vertically rnigrate to the top of the mussel bed (Okun 
1999). Barnacle epifauna may profit from these upward rnigrations because they are 
protected against Sediment accurnulation, which hampers feeding activity and is 
supposed to be a mortality factor in balanids (Bertness 1984). 
Barnacle settlement in relation to available substrate 
Settlement of larvae depend On the arnount of suitable habitat, and settlernent may be 
proportional to the available substrate, i.e. the rnore available substrate, the higher total 
settlement (Gaines and Roughgarden 1985; Minchinton and Scheibling 1993). Other 
studies suggest, however, that settlement per unit area intensifies as suitable substrate 
becomes rare (Bertness et al. 1992; Pineda 1994; Pineda and Caswell 1997) because 
barnacle larvae become less selective in habitat choice when suitable attachrnent sites, 
are limited (Bertness et al. 1992). As a consequence, the settlement behaviour of 
barnacle cyprid larvae may be masked because the cyprids arriving early in the 
settlernent period select the rnost suitable attachment sites while lawae arriving later 
are restricted to less favourable locations (Gaines and Roughgarden 1985; Rairnondi 
1990; Bertness et al. 1992; Minchinton and Scheibling 1993; Jarrett 1997). This is in 
agreement with findings of this study; barnacles occurred in the least favourable shell 
Zone C when zone A near the siphonal apertures was occupied. Accordingly, the high 
interannual variations of barnacle settlernent (e.g. Hawkins and Hartnoll 1982; Connell 
1985; Gaines and Roughgarden 1985; Raimondi 1990; Buschbaum 2000) should be 
accompanied by variations in the kind of substrate actually used. Indeed, when 
barnacle recruitment was very strong in spring 1996 rnussels as well as shell fragments 
were evenly overgrown by S. balanoides (personal observation). However, this strong 
recruitment was not due to a high larval supply in the water column, as had been 
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shown by Gaines et al. (1985) and Bertness et al. (1992). Instead, long-terrn data of 
planktonic larval abundance in the study area (Martens and Strasser, unpublished) 
revealed that in 1996 cyprid abundance was not higher than in other years and, 
therefore, is unlikely to be responsible for the high recruitrnent success. 
This indicates that processes subsequent to larval attachrnent rnay be stronger 
deterrninants of barnacle recruitrnent success on intertidal rnussel beds. As an 
exarnple, the grazing activity of periwinkles Lifforina lifforea (L.) on rnussel beds proved 
to be a significant rnortality factor in recently settled barnacles (Buschbaurn 2000). In 
spring 1996, during the period of barnacle settlernent, snail densities were 
cornparatively low, suggesting that reduced grazing pressure was the reason for the 
high recruitment success of S. balanoides. Thus, interannual variations in barnacle 
recruitment On rnussel beds are assurned to be predorninantly controlled by post- 
settlernent factors, while the relationship between available settlernent surface area 
and the nurnber of competent larvae rnay be responsible for the site selectivity 
observed within the mussel bed. Without mussel beds, S. balanoides would be a 
scarce soecies in the Wadden Sea. 
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Abstract 
On the tidal flats in the Wadden Sea mussels Mytiius edulis form extensive epibenthic 
beds. Near the island of Sylt (German Bight, North Sea), these extend from mid 
intertidal to shallow subtidal zones and are often heavily overgrown by barnacles 
(Semibalanus balanoides and Balanus crenatus). The effects of tidal emergence and 
barnacle epibionts on growth in M. edulis were investigated by field experiments and 
surveys. The results showed that mussel cohort lengths increased from the mid 
intertidal (25 - 35 mm shell length) over low intertidal (30 - 45 mm) to the subtidal Zone 
(45 - 60 mm). In the low intertidal Zone M. edulis were heavily overgrown by barnacles 
(2.2 Â 0.4 g dry weight musseli), while balanid epigrowth was significantly lower 
subtidally (0.9 Â 0.4 g musseli) as well as in the mid intertidal Zone (0.7 Â 0.3 g 
mussel).  Cross-transplantation experiments of clean mussels (25 - 35 mm length) 
showed that from July to September growth was about 3 mm in the intertidal Zone and 
significantly increased to about 10 mm subtidally. Mussel origin had no influence upon 
growth. Further field experiments showed significantly lower growth in mussels with 
barnacles than without. Living and experimentally sealed barnacles did not differ in 
their effect, indicating that food competition was not responsible. This investigation 
suggests that fluctuations in the extent of barnacle epigrowth may modify growih 
Patterns in M.edulk which are otherwise governed by tidal exposure. 
first authorship was determined by flipping a coin 
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Introduction 
Growth of benthic suspension feeders such as Mytilus edulis L. is influenced by water 
temperature, salinity, current velocity and wave impact as well as food quality and 
quantity (e. g. Coulthard 1929; Harger 1970; Kennedy 1976; Bayne and Worrall 1980; 
Incze et al. 1980; Kautsky 1982; Frechette and Bourget 1985a; Wildish and 
Kristmanson 1985; Seed and Suchanek 1992). Mussel size and age are also important 
(Baird 1966; Seed 1968; Widdows et al. 1984) and at high mussel densities 
intraspecific competition for food may reduce growth rate in bivalves (Bertness and 
Grosholz 1985; Wildish and Kristmanson 1985; Okamura 1986; Newell 1990). On tidal 
coasts, duration of air exposure is considered to be one of the most important factors 
for growth in mussels (Baird and Drinnan 1957; Baird 1966; Bertness and Grosholz 
1985; Faldborg et al. 1994; McGrorty et al. 1993; McGrorty 1997) and may lead to 
considerable variations in size and shape between intertidal and subtidal M. edulis 
(Baird 1966; Seed 1968). Epibionts have also been shown to influence mussel growth. 
Dittmann and Robles (1991), for example, observed decreasing length increment in 
mussels overgrown by algae, whilst experimental removal of epiphytes led to 
increasing growth rates. 
For a comprehensive understanding of size distributions in mussel beds, the 
analysis of interactions between major factors is important and was pursued in this 
study on growth of M. edulis in the Wadden Sea. On tidal flats near the island of Sylt, 
mussel beds extend from intertidal to adjacent subtidal zones within a few metres of 
horizontal distance and, therefore, present an excellent study site to compare and 
quantify the effects of tidal submergence on growth in M. edulis. Moreover, these 
mussel beds are commonly overgrown by barnacles (Albrecht 1998; Buschbaum 2000) 
among which Semibalanus balanoides L. dominates the intertidal Zone while Balanus 
crenatus Bruguiere is primarily found at subtidal sites (Albrecht and Reise 1994; Buhs 
and Reise 1997). During the investigation period of 1998 balanid Cover was high; 
however, barnacle abundance and distribution may often show highly variable 
interannual fluctuations (Southward 1991; Bertness et al. 1992; Miron et al. 1995) 
which presumably affect growth Patterns in M. edulis in addition to tidal emergence. 
This study tested whether mussel growth rates increased with submergence 
time by crosswise transplanting mussels to intertidal and adjacent subtidal sites. We 
furthermore hypothesised that mussels with barnacle epibionts suffer from food 
competition since both species are filter feeders with overlapping spectra of food 
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particle size down to 2 ,um (Barnes 1959; M~hlenberg and Riisgard 1977). Thus, we 
expected reduced growth rates in fouled M. edulis. Subsequently, we checked for 
interacting effects and quantified the relative contributions of the two factors: tidal 
subrnergence and barnacle epigrowth. In surveys we compared size structures of 
mussel beds from different tidal levels and concurrently measured their overgrowth with 
S. balanoides and B. crenatus. Size differences between mussel cohorts were 
assurned to increase with increasing time of submergence whilst barnacle epigrowth 
was expected to modify growth patterns of M. edulis in the Wadden Sea. 
Material and methods 
Study area 
Field surveys were perforrned at mussel beds located in KÃ¶nigshafen a sheltered tidal 
bay at the northern tip of the island of Sylt (North Sea, German Bight; 55' 02' N, 08' 26' 
E) (Fig. 6.1). 
Fig.6.1 Tidal flats of KÃ¶nigshafe with rnussel beds (dotted). All experirnents were carried 
out at a rnussel bed located at the rnouth of a tidal channel (Â¥I)  Mussels for 
experirnents were collected near List harbour (Â¥2 
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That area is protected frorn harsh westerly wind conditions by a sand dune System. 
Tidal waters enter the bay through a tidal channel in an east-west direction. Tides are 
serni-diurnal and average tidal range is about 1.8 rn. Average salinity is 30 psu and 
rnean water temperature is 15' C in surnrner and 4' C in winter. A detailed description 
of the hydrography, geology, sedirnents and biota of the study area is given by Reise 
(1985), G. Austen (1994), I. Austen (1994), Bayerl and Higelke (1994) and Reise et al.. 
(1994). Mussel beds cornprise about 1 % of the intertidal area of KÃ¶nigshafe (Reise et 
al. 1994). The investigated beds of M. edulis are all located dose to the low water tide 
rnark and therefore represent both intertidal and subtidal areas within a few rnetres of 
horizontal distance. Mean exposure time of the low intertidal and rnid intertidal rnussel 
beds was between 1 and 3 hours per tide, respectively. In this investigation subtidal 
habitats are referred to as areas rernaining subrnerged at spring water low tides and 
cornprise water depths of about 0.5 - 1 rn at low tide. 
Length frequency distribution of M. edulk 
To obtain length distributions of M. edulis in intertidal and subtidal zones, sarnples were 
collected in the rnid intertidal, low intertidal and in the subtidal zones using a stratified 
randorn sarnpling design. A total of 18 sarnples per tidal level were investigated. 
Sarnpling was carried out in September 1998, using a box corer of 500 crn2. The 
contents were washed through 1-rnrn rneshes to collect all rnussels except the srnallest 
recruits. Mussels were counted and their length rneasured (rnaxirnurn anterior-posterior 
axis) to the nearest 0.1 mrn using vernier callipers and then grouped into 5-rnrn size 
classes. 
Barnacle overgrowth 
We quantified barnacle overgrowth at the sarne investigation sites as for length 
frequency distribution of M. edulis. Six replicate sarnples were taken in September 
1998, using a box corer of 315 crn2 in rnid intertidal, low intertidal as well as subtidally. 
Barnacle species cornposition of each rnussel was recorded and barnacle coverage of 
each rnussel shell surface was estirnated to the nearest 25 %. Then, barnacles 
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attached to mussel shell surfaces were scratched off and dried at 75' C for 3 days. 
Mussels per sample were counted and dry weight of balanids was determined to the 
nearest 0.01 g. Mean barnacle dry weight per mussel was calculated for each sarnple. 
Only M. edulis > 35 mm shell length were considered because balanids generally 
occurred from this size upward. This may be due to the ability of small M. edulis to 
clean the shells with their foot (Theisen 1972). 
Mussel growth experiments 
Experiments on mussel growth were perforrned in the summer 1998 and 1999 at 
location 1 (Fig. 6.1). Clean and barnacle overgrown M. edulis were collected near List 
harbour where they occurred from the intertidal to the subtidal Zone on an artificial hard 
substrate (boat slipway). At this site, small (25-35 mm long) mussels were exceptional 
in being heavily overgrown with barnacles. This size class was used because length 
increments of larger specimens were expected to be too small to clearly dernonstrate 
effects of tidal submergence and barnacle epibionts. 
To lest whether mussel origin and tidal level might affect growth in M. edulis, 
naturally clean mussels of intertidal and subtidal origin were transplanted to both low 
intertidal (mean exposure time 1 hour) and subtidal (water depth of about 0.5 m at low 
tide) zones of a rnussel bed. 
Fig.6.2 Barnacle overgrown (above) 
and clean Mytilus edulis 
(below). 
To determine whether barnacle epibionts affect 
growth and how tidal level and epigrowth interact, 
intertidal mussels covered with barnacles (shell 
coverage 2 50 %; Fig. 6.2) were also exposed in low 
intertidal and subtidal areas of the mussel bed. For 
each of the treatments, 60 replicates were exposed in 
pockets (one mussel per pocket) made of pvc-netting 
(10 X 20 cm; mesh size of 10 mm) on 2 July 1998. 
These were fixed with iron rods and resampled after 12 
weeks. To prevent effects of intraspecific competition 
for food, the experimental set-UPS of both tidal zones 
were fixed at the edge of a tidal channel with a strong 
current (about 0.5 m s" at moderate wind conditions, 
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Behrens et al. 1996) which may determine food availability for suspension feeders 
(Frechette and Bourget 1985a). In addition, subtidal mussels were fixed just below the 
intertidal mussels in close horizontal distance of about 15 metres. Eventually, the 
pockets were fixed onto the top rnussel layer to prevent food limitation due to a 
stagnant boundary layer (Frechette and Bourget 1985b). Individual lengths were 
recorded at the beginning and at the end of the experiment to the nearest 0.1 mm and 
length increment was calculated. 
In the summer of 1999 an experiment was conducted to test whether the 
barnacle epibionts were responsible for a decreased growth in overgrown M. edulis. 
Again, mussels were taken from near List harbour. This experiment compared growth 
of (1) mussels collected with shells free of barnacles and (2) mussels with 2 50 % 
coverage but cleaned from their barnacle epigrowth. A second experiment tested for 
food competition between M. edulis and their barnacle overgrowth. We used (1) 
mussels with natural barnacle epigrowth of at least 50 % coverage and (2) mussels 
with barnacle valves sealed with sea water-resistant wax, which prevented balanid 
feeding activity but kept barnacle cones in place. Both experiments were performed on 
the low intertidal Part of the mussel bed On 15 July 1999 and lasted for 12 weeks as 
described above. The number of replicates for each treatment was 32. The length of 
each mussel was recorded at the beginning and at the end of the experirnents (see 
above). 
Statistical analysis 
Results are presented as arithmetic means with standard deviation (G Â SD). Mussel 
growth increments were calculated as final mussel shell length minus initial mussel 
shell length. We did not correct growth rates for initial size differences (Kaufmann 
1981) because all tested growth models (Bertalanffy, Gornpertz, power) showed a poor 
fit. In addition, all mussels used for growth experiments were within the Same initial size 
range and showed no statistical size differences. Growth experiments were subjected 
to analysis of variance (ANOVA). Different levels within a significant experimental 
factor were analysed using Tukey's Honest-Significant-Difference (HSD) multiple 
comparison test. 
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The relative rnagnitude of fixed factors was calculated according to Howell (1 997). We 
applied the following forrnula: 
W^  (Sstreaimeni - [k - 11 MSerror) J (SStota~ + MSerror); 
k = nurnber of treatrnents, SS = surn of squares, MS = rnean squares 
Cochran's test was used to test for hornoscedasticity of variances and data of 
dependent variables were transforrned (log (X + 1)) when variances were 
heterogeneous. In two cases (rnussel growth rate cornparisons between intertidal and 
subtidal; effects of barnacle epibionts on rnussel growth in the intertidal and the 
subtidal) variances rernained heterogeneous despite transforrnation. Those data were 
tested for norrnality using the Kolrnogorov-Srnirnoff test. In both cases transforrned 
data were norrnally distributed. Additionally, differences in rnean values were rnuch 
higher than differences in variances indicating that the influence of differences in 
variances on differences in rnean values was negligible (Hennig personal 
comrnunication, 2000). Therefore, ANOVA was applied in these two experirnents 
despite heterogeneity of variances. Effects were considered to be statistically 
significant if p-value was < 0.05 and the Bonferroni-procedure was applied at multiple 
comparisons of data. Mortality rates in growth experirnents were analysed by chi- 
Square tests (2 X 2 frequency tables). 
Length frequency distribution of M. edulis in intertidal and subtidal beds 
Mussel size structure and density differed between intertidal and subtidal sites (Fig. 
6.3). In the subtidal, rnost individuals ranged frorn 45 to 60 rnrn (1996 cohort) in length. 
A rninor peak occurred between 10 and 15 rnrn (1997 cohort). in the rnid and low 
intertidal, the size-frequency distribution was distinctiy birnodal. In the rnid intertidal, 
rnaxirnurn numbers were at 10-15 rnrn (1997 cohort) and 25-35 rnrn (1996 cohort) and 
rnussel length did not exceed 60 rnrn. In the low intertidal, peaks were at 10-15 rnrn 
(1997 cohort) and 30-45 rnrn (1996 cohort), while rnussels achieved about the sarne 
rnaxirnurn length as subtidal specirnens. Mussel size classes that were dominant at 
subtidal sites (45 - 60 rnrn) were under-represented at both intertidal sites. Density of 
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M. edulis was two tirnes higher in the intertidal (4156 Â 642 in the rnid intertidal and 
4089 Â 1257 rn"' in the low intertidal) than in the subtidal (2104 2 1130 riT2) (one-way 
ANOVA, F = 15.866, df = 2, p < 0.0001; followed by Tukey's test, p < 0.01). Mussel 
density did not significantly differ between mid and low intertidal site (Tukey's test, p = 
shell length (in 5 mm intervals) 
Fig.6.3 Length frequency distribution of Myfilus edulis at mid and low intertidal 
and shallow subtidal beds. Peaks of rnaxirnurn nurnbers refer to strong 
mussel recruitrnent in 1996. Subtidal rnussel beds showed a higher 
proportion of larger mussels but density was higher in the intertidal Zone 
(each point represents the rnean of 18 replicates) 
Extent of barnacle overgrowth 
In the low intertidal dry weight of barnacle overgrowth per rnussel (2.18 Â 0.40 g) was 
significantly higher than in both the mid intertidal (0.72 Â 0.30 g rnussel) and the 
subtidal Zone (0.90 Â 0.36 g rnusse~'~) (one-way ANOVA, F = 30.280, df = 2, p < 
0.0001; followed by Tukey's test, p < 0.001) (Fig. 6.4). The extent of barnacle 
epigrowth was not significantly different in the higher intertidal and the subtidal zones 
(Tukey's test, p = 0.667). Correspondingly, barnacle percentage cover was strongest in 
low intertidal zones where 58 % of the mussels had no or few barnacles, 29 % were 
covered half, 8 % reached up to three-quarters cover and 5 % of mussel shells were 
totally covered. In rnussels of the shallow subtidal and high intertidal zones, 82 % had 
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no or little barnacle overgrowth, 12 % were half covered or rnore, and no rnussels were 
totally covered. 
mid intertidal low intertidal subtidal 
Fig.6.4 Barnacle dry weight per mussel of intertidal and subtidal mussel beds 
(means of six replicates Â SD). Overgrowth of barnacles was highest on 
rnussels in the low intertidal Zone 
Barnacle species cornposition showed a tidal zonation. In the rnid intertidal Zone 
only Semibalanus balanoides occurred whilst in the subtidal Zone Balanus crenatus 
was alrnost exclusively found on M. edulis. In low intertidal sites S. balanoides was 
dominant and present on all barnacle-overgrown rnussels, whereas B. crenatus was 
found on 10 % of rnussels with barnacles. All balanids had a shell diameter of 2 5 mrn 
and were > 4 rnonths old. They originated frorn barnacle recruitment in the spring of 
1998 and previous years (personal obsewation). 
Mussel growth experiments 
Effects of tidal level and mussel origin 
Tidal level significantly affected mussel growth rate (two-way ANOVA, F = 364.331, df 
= 1, p < 0.0001) (Fig. 6.5). Over the 12-week study period, intertidal M. edulis placed 
intertidally grew 3.3 Â 1.8 rnrn. Length increment was significantly lower than in 
intertidal rnussels placed subtidally (10.1 Â 3.1 rnrn). Mussel origin had no significant 
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effect on mussel growth (two-way ANOVA, F = 0.973, df = 1, p = 0.325). Growih of 
intertidal mussels placed intertidally did not significantly differ from that of subtidal 
transplants to the intertidal (3.0 Â 1.6 mm). Neither was growih of subtidal rnussels in 
the subtidal (9.6 Â 3.1 mm) significantly different from that of interiidal transplants to 
the subtidal Zone (see above). There were no significant interactions between location 
and origin (two-way ANOVA, F = 0.019, df = 1, p = 0.891). Mortality was significantly 
higher intertidally (chi-square, p < 0.01; data of intertidal and subtidal origin pooled) 
whilst mussel origin had no influence on rnortality (chi-square, p = 0.655; data of 
intertidal and subtidal location pooled) 
intertidal to intertidal to subtidal to subtidal to 
intertidal subtidal intertidal subtidal 
Fig.6.5 Growth of Mytilus edulis (initial length of 25-35 mm) in the intertidal and subtidal Zone 
(cross transplantation of 4 X 60 mussels) (means of n replicates Â SD; n = number of 
mussels alive at the end of the experiment) from July to September 1998. Mussel 
length increment in the intertidal was significantly lower compared to transplants to the 
subtidal. Mussel origin had no significant influence on growth 
Effects of barnacle epibionts 
In 1998, barnacle epibionts significantly decreased growth in M. edulis (two-way 
ANOVA, F = 56,365, df = 1, p < 0,0001) (Fig. 6.6). In the intertidal Zone clean rnussels 
(see above, data from previous experiment) grew twice as much as fouled specimens 
(3.3 i- 1.8 mm and 1.5 Â 1.2 rnm, respectively). Subtidally, clean mussels attained a 
length increment of 10.1 Â 3.1 mm (see above) compared to 6.7 Â 4.4 mm in barnacle- 
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covered conspecifics. As in previous experiments, tidal level significantly influenced 
mussel growth (two-way ANOVA, F = 194.438, df = 1, p < 0.0001). There were no 
significant interactions between barnacle overgrowth and tidal level On mussel growth 
rate (two-way ANOVA, F = 0.006, df = 1, p = 0.938). Again, mortality was higher in the 
intertidal. No significant differences in mortality rate between clean and fouled mussels 
were detectable (chi-square, p = 0.512; data of intertidal and subtidal location pooled). 
The analysis of the relative magnitude of the two major factors affecting mussel growth 
revealed that tidal level (co2 = 0.42) was 3.5 times higher than barnacle epibionts (co2 = 
0.12) in the experiments in 1998. 
clean rnussels fouled rnussels clean rnussels fouled rnussels 
intertidal subtidal 
Fig.6.6 Effects of barnacle epibionts On growth of Myiilus edulis. Balanids significantly 
reduced mussel length increment in both intertidal and subtidal zones (rneans 
of n replicates Â SD; n = number of rnussels alive at the end of the 
experiments) 
In 1999, growth increment of mussels in which balanids were removed by hand 
(4.3 + 1.8 mm) was not significantly different from mussels with naturally clean shell 
surfaces (5.0 Â 2.3 mm) (one-way ANOVA, F = 1.092, df = 1, p = 0.304). This indicates 
that restricted growth in fouled mussels was actually due to barnacle epibionts. 
Growth of mussels with living barnacle overgrowth was 3.0 Â 1.6 mm and did 
not in the low intertidal significantly differ from mussels with glued barnacle epibionts 
(3.4 Â 1.0 mm) (one-way ANOVA, F = 0.659, df = 1, p = 0.424). Therefore, competition 
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for food between mussels and balanids was not responsible for the decreased growth 
in barnacle overgrown M. edulis. 
Discussion 
The results of this study indicate that the growth rate of M. edulis in the Wadden Sea is 
dominated by tidal level, i. e. it substantially increases with time 01 subrnergence. The 
length increment of M. edulis placed subtidally was approximately three tirnes higher 
than in the intertidal Zone. Furtherrnore, mussel cohort lengths increased from intertidal 
to subtidal sites. A reduction in rnussel growth rate with decreasing subrnergence time 
was also found at many other tidal coasts. 
The availability of food is controlled by immersion time, which in turn is a direct 
function of tidal height (Baird and Drinnan 1957; Baird 1966; Seed 1968; Suchanek 
1978; Bertness and Grosholz 1985). Therefore, the longer time for feeding is 
considered to be the main reason for faster growth in the subtidal. However, an 
average duration of low intertidal ernergence (2 hours per day) decreased feeding time 
by about 10 O/O but lowered growth by about 70 % in this investigation. Thus, additional 
costs of intertidal life have to be considered. Widdows and Shick (1985) showed that 
M. edulis is largely anaerobic during tidal exposure when large fluctuations in 
temperature, salinity and oxygen availability can induce a switch from an aerobic to an 
anaerobic type of energy rnetabolisrn (De Zwaan and Wijsrnan 1976; De Zwaan 1977). 
During anaerobiosis there is an almost complete reduction in the rates of 
energetic processes such as digestion and growth (De Zwaan and Mathieu 1992). The 
ATP turnover is less than 4 % of the resting aerobic rates (Widdows 1987). In addition, 
the restoration of normal physiological functioning following anaerobiosis rnay be a 
further cornponent of the aerial exposure costs (De Zwaan and Mathieu 1992). 
Interestingly, Gillmor (1982) recorded little difference in growth rates between 0 % and 
20 % air exposed rnussels, and then a marked decline above 20 %. However, this was 
tissue growth rather than shell length. Thus, subtidal rnussels generally appear to grow 
rapidly due to the increase in shell length, but this rnay not be matched by the tissue 
growth. Consequently, the tissue growth rnay show less of a difference than the shell 
(Widdows personal cornmunication, 2000). Eventually, further dernands rnay occur in 
summer when high ternperatures rnay reduce growth in M. edulis (Alrnada-Villela et al. 
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1982) and even cause mortality from heat stress (Tsuchiya 1983). This might also 
explain the higher mortality in the intertidal Zone as found in this study. 
At our study site the density of intertidal M. edulis was two times higher than 
subtidally, which may result from higher recruitment in the intertidal and a stronger 
predation pressure by large crabs (Carcinus maenas L.), ducks (Somateria mollissima 
L.) and starfish (Asterias rubens L.) in the subtidal zone. Consequently, intraspecific 
competition for food might have been an additional reason for restricted intertidal 
mussel growth as suggested by Bertness and Grosholz (1 985), Okamura (1986) and 
Newell (1990). However, comparisons of single and grouped M. edulis revealed no 
influence of mussel density on growth at our study site (Saier and Buschbaum, in 
preparation). Furthermore, no size and density differences were recorded between 
intertidal M. edulis located at the edges and the central part of the selected mussel bed 
(Buschbaum unpublished report). Thus, competition for food between mussels is 
negligible in our comparison of the low intertidal and subtidal zone. 
Within intertidal and subtidal mussel beds the genetic composition may vary, 
with certain strains showing an improved growth rate in specific environments. 
However, cross-transplantation experiments revealed no differences in growth between 
intertidal and subtidal M. edulis placed in either intertidal or subtidal zones. This 
indicates that the bivalves acclimatised fast to their new environment and suggests that 
shell length differences of both intertidal and subtidal M. edulis were determined by 
environmental rather than genotypic factors. Similar conclusions were reached by Coe 
(1946), Widdows et al. (1984) and Kautsky et al. (1990). In our experiment we used 
intertidal and subtidal specimens of the Same size (25-35 rnrn shell length) but possibly 
of different age. Baird (1966) and Bertness and Grosholz (1985) showed that length 
increment in M. edulis decreased with increasing mussel age. We therefore expected 
restricted growth of mussels collected in the intertidal zone. However, identical growth 
rates in intertidal and subtidal mussels transplanted to one particular tidal Zone indicate 
that growth capacity of the chosen intertidal mussels was not influenced. The age of M. 
edulis seems difficult to determine in relation to mussel size. According to Dankers and 
Zuidema (1995) small mussels (< 40 mm) grow at almost the Same rate in intertidal 
and subtidal areas and in growth rate comparisons initial lengths of M. edulis seem to 
be of major concern. We found that 1-year-old mussels (1997 cohort) had the Same 
growth rates in mid and low intertidal and subtidal mussel beds, but in their second 
year (1996 cohort) growth in M. edulis was reduced with increasing emergence time. 
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Thus, tidal emergence predominantly affects 2-year-old mussels and probably older 
ones. 
Furthermore, our study showed that barnacle epigrowth significantly reduced 
growth in M. edulis. This finding disagrees with the results of Laihonen and Fuhrman 
(1986) in the Baltic Sea, where the influence of a single barnacle per mussel was 
investigated. Decreased growth rates in overgrown mussels possibly be attributed to 
the following factors: Since both M. edulis and balanids are suspension feeders, 
competition for food may have occurred. However, in our experiments mussels with 
glued barnacles showed no difference in growth compared to mussels overgrown with 
living balanids. Thus, food competition cannot explain the decreased growth in 
overgrown mussels. Possibly, the structure of barnacle cones might change 
hydrodynamic conditions and lead to differences in microcurrents. Reduced growth 
rates were also found in Myfilus californianus (Conrad) overgrown by red algae 
(Dittman and Robles 1991). Such epiphytes may screen out food particles and create a 
stagnant boundary layer of water from which food is readily depleated (Vogel 1981; 
Paine and Suchanek 1983). Whether such an effect applies to barnacle overgrowth 
remains obscure. At our study site another important epibiont On intertidal mussel beds 
is the brown algae Fucus vesiculosus forma mytili (Nienburg) (Albrecht 1998). These 
algae negatively affected survival of mussels but effects on growth have not yet been 
investigated (Albrecht and Reise 1994). Witman and Suchanek (1984) showed that 
mussels overgrown with algae are more strongly attached to the substratum to prevent 
dislodgement due to higher flow forces. Because of this hydrodynamic stress, mussels 
with epibionts need to invest much energy in byssus thread production (Price 1983; 
Okamura 1986). Such a drag-induced trade-off effect by epibionts in conjunction with 
reduced growth was also reported from other epibenthic molluscs such as the 
periwinkle Littorina lifforea (L.) (Wahl 1996, 1997) and may also apply to the M. edulis - 
S. balanoides association. 
We conclude that growth in M. edulis is substantially affected by submergence 
time and to a lesser extent by barnacle epibionts. However, it has to be taken into 
consideration that interannual fluctuations in abundance and distribution of barnacles 
(Southward 1991; Bertness et al. 1992; Miron et al. 1995) may lead to highly variable 
growth Patterns in M. edulis. In 1998, barnacle Cover was heavy on mussels at our low 
intertidal sites, which harbour most of the M. edulis population (Reise et al. 1994). In 
such a case, barnacle epibionts may affect the entire M. edulis population of an area by 
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limiting growth, increasing mortality and potentially restricting reproductive output as 
suggested by Dittman and Robles (1 991). 
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7.1 Der UntersuchungsanlaÃ 
Sessile Organismen im Wattenmeer sind auf MiesmuschelbÃ¤nk (Mytilus edulis) als 
einzige groÃŸflÃ¤chi AnsiedlungsmÃ¶glichkei angewiesen. Dadurch ist ihr Vorkommen 
weitgehend auf diese BÃ¤nk beschrÃ¤nkt Die auffÃ¤lligste Aufwuchsorganisrnen sind 
die Seepocken Semibalanus balanoides und Balanus crenatus. Diese zeigen aufgrund 
ihrer physiologischen Anpassung eine deutliche Zonierung irn Gezeitengradienten. S. 
balanoides erreicht die hÃ¶chste Dichten auf eulitoralen MuschelbÃ¤nken wogegen B. 
crenatus im Sublitoral die dominierende Art ist (vgl. 4. Kapitel). Beide Seepockenarten 
zeigen starke zeitliche Abundanzschwankungen. Ein Beispiel dafÃ¼ ist der 
auÃŸergewÃ¶hnli starke Bewuchs von S. balanoides auf eulitoralen MuschelbÃ¤nke irn 
Jahr 1996. Dieser resultierte aus einem sehr hohen Rekrutierungserfolg im FrÃ¼hjah 
dieses Jahres. Die Balaniden erreichten so hohe Dichten, daÂ die MuschelbÃ¤nk fast 
vollstÃ¤ndi mit Seepocken bedeckt waren (vgl. Einleitung Abb. 1.3, Seite 12). Dieser 
Balanidenjahrgang konnte Ã¼be mehrere Jahre verfolgt werden. Jedoch nahm 
insgesamt die Abundanz der Seepocken auf den MuschelbÃ¤nke ab, da ihre 
Rekrutierung in den folgenden Jahren deutlich geringer ausfiel (vgl. 3. Kapitel). Solche 
Populationsschwankungen einzelner Arten sind nicht ungewÃ¶hnlic und von 
Seepocken auch fÃ¼ andere Gebiete beschrieben worden (z.B. Hawkins & Hartnoll 
1982; Connell 1985; Southward 1991; Gaines & Bertness 1992). ErklÃ¤runge fÃ¼ 
Fluktuationen und Besiedlungsstrukturen einzelner Organismen zu finden, ist ein 
zentrales Ziel der Ã–kologi von Lebensgemeinschaften. 
Hieraus resultiert der erste Schwerpunkt der vorliegenden Arbeit, nÃ¤mlic 
Faktoren aufzuzeigen, die fÃ¼ die Besiedlungsmuster und Populationsdynamik von 
Seepocken auf MuschelbÃ¤nke verantwortlich sein kÃ¶nnen Ein weiterer Schwerpunkt 
ist die Ã¶kologisch Bedeutung von starkem Balanidenbewuchs auf MuschelbÃ¤nke im 
Wattenmeer abzuschÃ¤tzen Ein hoher Rekrutierungserfolg der Seepocken kann dazu 
fÃ¼hren daÂ die einzelnen Muscheln vollstÃ¤ndi mit Balaniden bewachsen sind. 
Deshalb sollten Untersuchungen zu mÃ¶gliche interspezifischen Wechselwirkungen 
zwischen Seepocken und Muscheln AufschluÃ darÃ¼be geben, welche Konsequenzen 
ein starker Brutfall von Seepocken fÃ¼ M.edulis nach sich ziehen kann. 
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Voraussetzung fÃ¼ die entstehenden Wechselwirkungen ist ein hoher 
Rekrutierungserfolg der Balaniden. Daher soll im folgenden zunÃ¤chs auf die Faktoren 
eingegangen werden, welche die Besiedlungsstruktur von Seepocken beeinflussen 
kÃ¶nnen Im AnschluÃ werden die Wechsel- und Auswirkungen von starkem 
Balanidenbewuchs auf MuschelbÃ¤nke diskutiert, um abschlieÃŸen ein Fazit der 
Ã–kologische Bedeutung der engen Muschel-Balaniden Assoziation ziehen zu kÃ¶nnen 
7.2 Populationsdynamik von Balaniden auf MuschelbÃ¤nke 
Seepocken gehÃ¶re im marinen Lebensraum zu den benthischen Organismen, die 
einen Lebenszyklus mit planktischem Larvenstadium zur Verbreitung aufweisen. Die 
Organismen halten sich in zwei verschiedenen LebensrÃ¤ume auf: die Larven im 
Pelagial und die adulten Tiere im Benthal. Aus dieser rÃ¤umliche Entkopplung 
resultiert, daÂ Dynamik und Verteilung sowohl von pelagischen wie von benthischen 
Prozessen abhÃ¤ngi sein kann. So wird generell unterschieden zwischen Faktoren, die 
vor dem Ãœbergan der Larven zum benthischen Leben in der WassersÃ¤ul stattfinden 
(pre-settlement processes), und denen, die nach der Larvenansiedlung am Substrat 
erfolgen (post-settlement processes). 
Bedeutung von Prozessen vor und nach der Larvenansiedlung fÃ¼ die 
Struktur von Lebensgemeinschaften 
Den Prozessen vor und nach der Larvenansiedlung wurde in der marinen Ã–kologi im 
Verlauf des 20. Jahrhunderts unterschiedlich viel Aufmerksamkeit gewidmet. Thorson 
(1950) wies bereits frÃ¼ auf die Bedeutung der Larven und ihre Okologie hin, doch 
standen bis in die 1980er Jahre Prozesse nach der Larvenansiedlung im Mittelpunkt 
der Untersuchungen. Ein Grund dafÃ¼ war, daÂ das Larvenangebot als ein nicht 
limitierenden Faktor betrachtet wurde, da benthische Organismen oft eine sehr hohe 
Zahl an planktischen Larven produzieren (Bertness 1999). Deshalb wurden in 
Modellen zur Verteilung und Abundanz von Organismen vor allem die Faktoren nach 
der Ansiedlung, wie Konkurrenz, Predation und StÃ¶rungen berÃ¼cksichtig (Connell 
1971, 1975; Dayton 1971 ; Paine 1977, 1984; Lewin 1986; Menge & Sutherland 1987; 
Menge & Farrell 1989; Underwood & Fairweather 1989). Die allgemeine GÃ¼ltigkei 
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dieser Modelle war allerdings beschrÃ¤nkt da sie nur auf Lebensgemeinschaften 
Ã¼bertrage werden konnten, in denen das Lawenangebot sehr hoch ist (Connell 1985; 
Lewin 1986). In Habitaten mit einer geringen oder stark flukturierenden La~enzufuhr 
fanden die vorhandenen Modelle keine BestÃ¤tigun (Underwood & Denley 1984). Hier 
wurde erkannt, daÂ die Verteilung und Abundanz der Organismen in erster Linie vom 
Angebot der Larven bestimmt ist, und der EinfluÃ von Prozessen nach der 
Larvenansiediung von vergleichsweise geringer Bedeutung ist (Connell 1985; Gaines 
& Roughgarden 1985; Gaines et al. 1985; Bertness et al. 1992; Miron et al. 1995; Todd 
1998). Ein klassisches Beispiel sind FelskÃ¼sten wo Platzkonkurrenz zwischen den 
Individuen nur auftritt, wenn die Larvenzufuhr und Ansiedlung sehr hoch ist und das 







Abb.7.1 Modell der relativen Bedeutung von Faktoren nach der La~enansiedlung bei hohem und 
geringem Larvenangebot (aufgezeigt am Beispiel von Balaniden). Bei hohem LaNeIFngebot 
erfolgt eine starke Ansiedlung, wodurch anschlieÃŸend post-setllement Prozesse einen 
groÃŸe EinfluÃ auf die Populationsstruktur der Organismen haben. Bei geringem 
LaNenangebot ist die Rekrutierung gering und post-settlement Prozesse haben nur einen 
geringen EinfluÃ auf die Verteilung und Abundanz der Organismen 
Durch diese Erkenntnis wurde den die Larven beeinflussenden Faktoren in der 
WassersÃ¤ul mehr Aufmerksamkeit geschenkt. So traten hydrodynamische Prozesse, 
Larvenproduktion und LarvenmortalitÃ¤ mehr in den Vordergrund der Untersuchungen. 
Da alle diese Faktoren insgesamt einen EinfluÃ auf das Larvenangebot haben, wurde 
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der Begriff "supply-side ecology" geprÃ¤g (Lewin 1986; Roughgarden et al. 1988; 
Young 1988,1990; Underwood & Keough 2000). 
In einem zweiten Schritt hat man versucht die relative Bedeutung der Prozesse 
vor, als auch nach der Lawenansiedlung abzuschÃ¤tze und in Modellen zu integrieren. 
In verschiedenen Gebieten kann der jeweilige EinfluÃ unterschiedlich stark ausgeprÃ¤g 
sein. So zeigen Young et al. (1998), daÂ im ~ash-Ã„stua (OstkÃ¼st Englands) vor 
allem pre-settlement Prozesse eine groÃŸ Bedeutung fÃ¼ die Struktur der benthischen 
Gemeinschaften haben kÃ¶nnen Bei einer Untersuchung in der Seine-Bucht 
(Frankreich) sprechen Thiebaut et al. (1998) sowohl Faktoren vor und nach der 
Larvenansiedlung einen wichtigen Stellenwert zu. Dagegen machen Olafsson et al. 
(1 994) in einem Modell Ã¼be Weichbodengemeinschaften vor allem Prozesse nach der 
Lawenansiedlung fÃ¼ die Populationsdynamik einzelner Arten verantwortlich. Diese 
Modelle beziehen sich jeweils auf ein bestimmtes Gebiet oder Substrat. Innerhalb 
dessen versuchen sie die relative Bedeutung von pre- und postsettlement Prozessen 
fÃ¼ die Lebensgemeinschaft artÃ¼bergreifen zu beschreiben. Untersuchungen an 
verschiedenen benthischen Invertebraten des Wattenmeeres weisen aber darauf hin, 
daÂ die relative Bedeutung der Prozesse vor und nach der Lawenansiediung weniger 
auf der Ebene eines ganzen Lebensraumes, sondern mehr auf Artniveau betrachtet 
werden muÃ (vgl. Raimondi 1990). So ist zum Beispiel die Verteilung und Dichte der 
Herzmuschel Cerastoderma edule im Nordsylter Wattenmeer vorwiegend von 
benthischer Predation, also einem Faktor nach der Lawenansiedlung, bestimmt. 
Dagegen zeigt die Populationsdynamik des BÃ¤umchenrÃ¶hrenwur Lanice conchilega 
(Pallas) eine deutliche Korrelation zum Angebot der Larven (Strasser 2000 a,b). 
Mit der unterschiedlichen Bedeutung der Prozesse fÃ¼ einzelne Arten innerhalb 
eines Lebensraumes wurde die Frage aufgeworfen, welche Faktoren fÃ¼ die Verteilung 
und Abundanz der Seepocken auf MuschelbÃ¤nke im Wattenmeer verantwortlich 
gemacht werden kÃ¶nnen 
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Larvenangebot von Balaniden im Nordsylter Seegebiet 
Um diese Frage beantworten zu kÃ¶nnen ist eine Betrachtung der Balanidenlarven im  
Pelagial sowie der adulten Tiere auf den MuschelbÃ¤nke unerlÃ¤ÃŸlic Untersuchungen 
zu Prozessen in der WassersÃ¤ul sind methodisch aufwendig, was den Rahmen 
dieser vornehmlich benthischen Arbeit gesprengt hÃ¤tte Es konnte aber auf 
Planktonproben zurÃ¼ckgegriffe werden, die fÃ¼ das Nordsylter Seegebiet seit 1996 
vorliegen. Diese wurden im Rahmen des Projektes "Ã–kologisch Winterfolgen und 
pelago-benthische Wechselwirkungen im Sylter Wattenmeer" durchgefÃ¼hr (Strasser 
et al. 1999). TÃ¤glich Probennahmen arn Lister FÃ¤hranlege (10 Liter SchÃ¶pfeimer 
dokumentieren die Larvenabundanzen verschiedener benthischer Invertebraten 
einschlieÃŸlic Balaniden. Damit stand eine geeignete Datengrundlage zur VerfÃ¼gung 
um temporÃ¤r Schwankungen der Larvenzahlen im Untersuchungsgebiet zu erkennen 
(Abb. 7.2; Strasser unverÃ¶ffentlicht) Diese zeigten, daÂ die Abundanzen der 
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Abb.7.2 Abundanzen von Cyprislawen im 
Nordsylter Seegebiet in den Jahren 
1996-2000 (1 0 Liter, 80 ,um Sieb, 
genommen am Lister Fahranleger; 
Strasser unverÃ¶ffentlicht) 
Die Lawenabundanzen sind in allen 
Jahren im FrÃ¼hjah och 
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Cyprislarven (letztes Larvenstadium vor der Metamorphose zur adulten Seepocke) im 
Zeitraum 1996 bis 2000 jeweils im Fruhjahr ein deutliches Maximum in der gleichen 
GrÃ¶ÃŸenordnu aufweisen. Sie kÃ¶nne nicht den starken Larvenfall im Fruhjahr 1996 
im Vergleich zur deutlich schwÃ¤chere Ansiedlung in den Folgejahren erklÃ¤ren 
Die geringe interannuelle VariabilitÃ¤ der Larvenabundanzen lÃ¤Ã die Hypothese zu, 
daÂ der unterschiedliche Rekrutierungserfolg der Seepocken auf MuschelbÃ¤nke in 
erster Linie von Prozessen nach der La~enansiedlung beeinfluÃŸ wird. 
Siedlungsmuster von S. balanoides auf eulitoralen MuschelbÃ¤nke 
Durch die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit konnte die oben angefÃ¼hrt Hypothese 
bestÃ¤tig werden. Auf den untersuchten eulitoralen MuschelbÃ¤nke wurde ein 
signifikanter Zusammenhang zwischen der Abundanz der Strandschnecke L. littorea 
und der Dichte der Balanidenart S. balanoides gefunden. Eine experimentelle 
ErhÃ¶hun der Schneckendichten auf den MuschelbÃ¤nke reduzierte den 
Ansiedlungserfolg der Balaniden, wohingegen bei SchneckenausschluÃ der 
Rekrutierungserfolg am hÃ¶chste war. Dies weist darauf hin, daÂ interannuelle 
Schwankungen der Schneckendichten fÃ¼ Fluktuationen in der Seepockenabundanz 
verantwortlich sein kÃ¶nnen Das deckt sich mit den Beobachtungen im starken 
Balanidenrekrutierungsjahr 1996, als die Strandschnecken vergleichsweise geringe 
Dichten von etwa 400 Tieren m" aufwiesen (Buschbaum 1997), welche weit unter den 
Dichten der folgenden Jahre lagen (z. B. 1998: -1850 Schnecken m"; 1999: -1700 
Schnecken m ;  siehe 3. Kapitel). Damit korrelierte die geringe Schneckenabundanz 
von 1996 mit einem hohen Rekrutierungserfolg von S. balanoides. In den folgenden 
Jahren war die Dichte von L. Iittorea viel hÃ¶he und der Rekrutierungserfolg der 
Balaniden niedrig. Diese ZusammenhÃ¤ng sprechen fÃ¼ die Ãœbertragbarkei der 
experimentell gefundenen Ergebnisse. Zudem zeigen die Untersuchungen, daÂ auf 
MuschelbÃ¤nke Dichteschwankungen einzelner Arten sehr eng miteinander verknÃ¼pf 
sein kÃ¶nnen da verÃ¤ndert Schneckenabundanzen unmittelbar mit fluktuierenden 
Balanidenzahlen beantwortet werden. 
Die Dichteschwankungen der Strandschnecke L. littorea kann durch abiotische 
Faktoren, wie sehr tiefe Wintertemperaturen (z. B. der strenge Winter 199511996), 
verursacht werden (persÃ¶nlich Beobachtung). Aber auch Predationseffekte und die 
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Parasitierung durch digene Trematoden kÃ¶nne einen EinfluÃ auf die Abundanzen von 
L. littorea bewirken (Lauckner 1984 a,b; Scherer & Reise 1981; Huxham et al. 1993). 
In den SchneckenausschluÃŸexperimente waren die Beweidungseffekte von L. 
littorea auf den Rekrutierungserfolg von S. balanoides sehr deutlich. Die zusÃ¤tzlic 
durchgefÃ¼hrte Laborexperimente zeigten aber, daÂ die Schnecken nur in einem sehr 
schmalen Zeitfenster einen EinfluÃ auf den Ansiedlungserfolg der Seepocken haben. 
Mit einem basalen Schalendurchmesser von Ca. 2 mm, den S. balanoides nach etwa 
zwei Wochen erreicht (Bertness 1984), sind die Balaniden zu groÃŸ um von den 
Schnecken beeinfluÃŸ zu werden. Der Beweidungseffekt ist nur auf den kurzen 
Zeitraum von etwa Anfang April bis Ende Mai, also auf die .Ansiedlungphase der 
Seepockenlarven, beschrÃ¤nkt Dies ist von besonderer Bedeutung, wenn die 
Wassertemperatur aus dem Jahr 1996 mit den folgenden Jahren verglichen wird (Abb. 
7.3). Hier zeigt sich, daÂ die Temperaturen 1996 zur Zeit der Balanidenansiedlung 
(April bis Mai) niedriger waren. Die geringen FrÃ¼hjahrstemperature kÃ¶nnte zu einer 
verminderten BeweidungsintensitÃ¤ der Schnecken auf den MuschelbÃ¤nke gefÃ¼hr 
Zeitspanne der 
Ansiedlung von S. balanoides 
-4 -W- I 
Nov Dez Jan Feb ~ Ã ¤ r  April Mai Juni Juli Aug Sept ( 
Abb.7.3 JahresverlÃ¤uf der Wassertemperatur bei List von November 1995 bis April 1999 
auf Grundlage von tÃ¤gliche Messungen der Wetterstation ListISylt (ab April 1999 
standen keine tÃ¤gliche MeÃŸwert mehr zur VerfÃ¼gung 
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haben, was den Rekrutierungserfolg der Balaniden begÃ¼nstigt Dieser zusÃ¤tzlich 
Zusammenhang deutet darauf hin, daÂ die Schneckendichte in Verbindung mit der 
Temperatur sicherlich ein entscheidender Faktor fÃ¼ die Balanidenrekrutierung ist. 
Nicht auszuschlieÃŸe sind weitere Faktorenkombinationen, wie zum Beispiel der 
Einschlickungsgrad und die Algenbedeckung auf den MuschelbÃ¤nke (siehe Albrecht 
& Reise 1994). 
Siedlungsmuster von B. crenatus auf sublitoralen MuschelbÃ¤nke 
Auf sublitoralen MuschelbÃ¤nke ist die Balanidenart B. crenatus die dominierende 
Aufwuchsart. Die Beweidungseffekte von L. littorea auf eulitoralen MuschelbÃ¤nke 
weiten sich nicht auf die Siedlungsstruktur von B. crenatus im Sublitoral aus, denn 
beim Ãœbergan vom Eulitoral in das angrenzende Sublitoral nehmen die Dichten von 
L. littorea abrupt ab. MÃ¶glich ErklÃ¤runge sind eine erhÃ¶ht Predation durch die 
Strandkrabbe C. maenas, eine fehlende Rekrutierung und ein starker Bewuchs der 
Schnecken durch Epibionten (Scherer & Reise 1981; Buschbaum & Reise 1999; Saier 
2000; vgl. 4. Kapitel). 
Die Freilandexperimente auf sublitoralen MuschelbÃ¤nke zeigten auch hier, 
daÂ Faktoren nach der Larvenansiedlung fÃ¼ die Verteilungsmuster der Balaniden 
verantwortlich gemacht werden kÃ¶nne (4. Kapitel). Die hÃ¶chste Dichten von B. 
crenatus wurden erreicht, wenn RÃ¤ube von den MuschelbankflÃ¤che ausgeschlossen 
waren. Eine gleichzeitige Aufnahme der RÃ¤uberabundanze und deren FraÃŸverhalte 
ergab, daÂ juvenile Seesterne Asterias rubens und adulte Strandkrabben C. maenas 
fÃ¼ diese Predationseffekte verantwortlich zu machen sind. Ein weiterer mÃ¶gliche 
Predator ist die im Wattenmeer hÃ¤ufig Sandgarnele Crangon crangon (L.), die vor 
allem einen EinfluÃ auf frisch fesgesetzte Cyprisla~en ausÃ¼be kann, da diese zum 
Nahrungsspektrum der Garnelen gehÃ¶re (Plagmann 1939). Angaben Ã¼be ihre Dichte 
und Verteilung konnten aber aufgrund ihrer hohen MobilitÃ¤ nicht gemacht werden. 
Im Gegensatz zu den Beweidungseffekten der Strandschnecken auf eulitoralen 
MuschelbÃ¤nke sind die Predationseffekte im Sublitoral nicht auf ein enges Zeitfenster 
im FrÃ¼hjah zur Larvenansiedlung der Balaniden beschrÃ¤nkt Juvenile Seesterne und 
adulte Strandkrabben sind im Gegensatz zu L. littorea in der Lage auch groÃŸ 
Seepocken zu konsumieren (Sloan 1980; Leonard et al. 1999). Somit hat B. crenatus 
auf sublitoralen MuschelbÃ¤nke wÃ¤hren der gesamten Lebensspanne keinen 
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Die BeschrÃ¤nkun der Predationseffekte durch adulte C. maenas und juvenile 
A. rubens auf sublitorale MuschelbÃ¤nk ist eine Konsequenz des starken 
Predationsdrucks durch VÃ¶ge (vor allem die SilbermÃ¶w Larus argentatus 
Pontoppidan), dem diese beiden Arten auf eulitoralen MuschelbÃ¤nke ausgesetzt sind 
(Dernedde 1993, 1994; vgl, 4. Kapitel). 
Gibt es Konkurrenz um die limitierte Ressource Hartsubstrat? 
Insgesamt wurden die Beweidungs- und Predationseffekte auf eulitoralen und 
sublitoralen Muschelbanken als wesentliche Faktoren erkannt, die einen EinfluÃ auf 
die Populationsdynamiken der beiden hÃ¤ufigste Balanidenarten S. balanoides und B. 
crenatus im Wattenmeer ausÃ¼be kÃ¶nnen Aufgrund der vergleichsweise geringen 
FlÃ¤chenausdehnun der MuschelbÃ¤nk im gesamten Lebensraum Wattenmeer und 
der damit stark limitierten Ressource Hartsubstrat soll auf einen weitereren Faktor 
eingegangen werden: Die intra- und interspezifische Raumkonkurrenz von sessilen 
Organismen auf MiesmuschelbÃ¤nken 
Bis Mitte der 1970er Jahre wurde Konkurrenz als der dominierende Faktor fÃ¼ 
die Struktur von Lebensgemeinschaften, sowohl in marinen als auch terrestrischen 
LebensrÃ¤umen angesehen (MacArthur 1972; Cody 1975; Schoener 1983; Connell 
1983). Vor allem Experimente zur Raumkonkurrenz zwischen sessilen Organismen im 
Gezeitenbereich felsiger KÃ¼ste gaben eine GroÃŸzah an Hinweisen fÃ¼ die wichtige 
Rolle der Konkurrenz in der Strukturierung von Lebensgemeinschaften (Branch 1984). 
Konkurrenz um Raum kann aber nur auftreten, wenn dieser zum limitierenden Faktor 
wird (Abb. 7.1). Werden aber die Zahlen der Organismen durch biotische StÃ¶runge 
(z. B. Predation, Beweidung) oder physikalische StÃ¶runge (z. B. Sturm, Eisgang) 
gering gehalten, so spielt Konkurrenz nur eine untergeordnete Rolle (Bertness 1999). 
Interspezifische Konkurrenz 
Die BeweidungsaktivitÃ¤ von L. littorea auf eulitoralen Muschelbanken lÃ¤Ã einen 
starken Bewuchs der verschiedensten Organismen auf den Muschelschalen kaum zu. 
So zeigt Albrecht (1998), daÂ schon eine Schneckendichte von > 15 Individuen rn" 
ausreicht, um einen ephemeren Algenbewuchs auf den MuschelbÃ¤nke zu 
unterdrÃ¼cken Hinzu kommt, daÂ auch bei geringem Balanidenbewuchs auf den 
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Muscheln kaum andere Organismen in groÃŸe Individuendichte vorkommen 
(persÃ¶nlich Beobachtung). Dies deutet darauf hin, daÂ Seepocken die einzigen 
Organismen sind, die dem starken Beweidungsdruck oftmals entkommen kÃ¶nne 
(Connell 1975). DaÃ die Konkurrenz zwischen den sessilen Organismen vor allem 
durch die Beweidung von L. littorea unterdrÃ¼ck wird, zeigen die KÃ¤figexperimente in 
denen die Dichte der Schnecken experimentell variiert wurde (3. Kapitel). Nur bei 
einem vollkommenden AusschluÃ von L. littorea konnten sich auf den Muscheln 
weitere sessile Organismen (ephemere Makroalgen) ansiedeln, die mit den Seepocken 
in Wechselwirkung getreten sind. Bei schon geringen Schneckendichten haben sich 
auÃŸe Balaniden keine anderen sessilen Algen und Invertebraten in grÃ¶ÃŸer 
Abundanzen entwickelt. 
Aus diesen Experimenten geht hervor, daÂ L. littorea auf eulitoralen 
MuschelbÃ¤nke eine SchlÃ¼sselar darstellt. Neben ihrem EinfluÃ auf den 
Rekrutierungserfolg von S. balanoides, verhindert sie interspezifische Konkurrenz, 
denn Strandschnecken sind immer anwesend, auch wenn sie 
Abundanzschwankungen unterworfen sind. Somit ist anzunehmen, daÂ trotz des 
extrem limitierten Siedlungsraums fÃ¼ sessile Organismen im Wattenmeer keine 
interspezifische Konkurrenz auf eulitoralen MuschelbÃ¤nke einen EinfluÃ auf die 
Populationsstruktur von S. balanoides hat. 
Eine Bewertung der interspezifischen Konkurrenz fÃ¼ sublitorale MuschelbÃ¤nk 
ist schwieriger durchzufÃ¼hren Der Beweidungsdruck von L. littorea im Eulitoral ist 
weitgehend unselektiv und hat damit einen EinfluÃ auf den GroÃŸtei aller Organismen, 
die sich auf den Muschelschalen ansiedeln kÃ¶nnen Die Predatoren C. maenas und 
A.rubens auf sublitoralen MuschelbÃ¤nke sind weitaus selektiver und beeinflussen in 
erster Linie die Balanidenart B. crenatus, so daÂ andere Organismen durchaus eine 
Ãœberlebenschanc haben und dann mit den Seepocken in Raumkonkurrenz treten 
kÃ¶nnen DafÃ¼ spricht, daÂ neben B. crenatus auch weitere sessile Organismen auf 
sublitoralen MuschelbÃ¤nke regelmÃ¤ÃŸ beobachtet werden kÃ¶nne (Tab. 2.1, Seite 
35). Jedoch sind weitere Untersuchungen notwendig um mÃ¶glich Auswirkungen auf 
die Populationsdynamik von B. crenatus zu erkennen. Zu vermuten ist aber, daÂ 
interspezifische Konkurrenz fÃ¼ die Populationsdynamik der Balaniden auf sublitoralen 
MuschelbÃ¤nke eine grÃ¶ÃŸe Rolle spielt als im Eulitoral. 
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Intraspezifische Konkurrenz 
Intraspezifische Raumkonkurrenz kann sowohl auf eulitoralen, als auch auf 
sublitoralen MuschelbÃ¤nke auftreten, wenn es zu einem starken Ansiedlungserfolg 
der Cyprisla~en kommt. In diesem Fall sind die Muschelschalen vollstÃ¤ndi mit jungen 
Seepocken bedeckt (Abb. 7.5). 
Abb.7.5 Massenrekrutierung von juvenilen Balaniden auf Mytilus edulis (Foto K. Reise) 
Das beginnende Wachstum fÃ¼hr unweigerlich zu Raumkonkurrenz, der viele 
Individuen erliegen, da sich die Balaniden gegenseitig vom Substrat wegdrÃ¼cke 
(Barnes & Powell 1950; Wethey 1984; Bertness 1989). Die den ersten 
AnsiedlungsprozeÃ bei hoher Raumkonkurrenz Ã¼berlebende Seepocken zeigen eine 
besondere Wuchsform. Sie wachsen mehr in die HÃ¶h als in die Breite, wodurch ein 
sogenanntes Turm- bzw. Buckelwachstum entsteht (Luther 1987; Abb. 7.6). Durch die 
hohe Individuendichte bildet jede Seepocke nicht mehr ihre eigene Mauerkrone aus, 
sondern die Einzeltiere verwachsen kolonieartig miteinander. 
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ohne Raurnkonkurrenz mit Raurnkonkurrenz 
Abb.7.6 Schalenmorphologie von Semibalanus balanoides ohne Raumkonkurrenz 
(links) und mit Turmwachstum bei hoher Raumkonkurrenz (rechts; nach 
Bertness 1999) 
Das Turm- und Buckelwachstum der Seepocken kann vielseitige Auswirkungen 
haben. Durch das Zusammenwachsen der einzelnen Tiere werden instabilere Schalen 
ausgebildet, wodurch die Balaniden leichter Predatoren und physikalischem Stress 
zum Opfer fallen (Barnes & Powell 1950; Bertness 1989). Es sind aber auch positive 
Effekte der kolonieartigen Wuchsform beschrieben. So investieren die Individuen 
weniger Energie in die Bildung von Schalenmaterial, da die SeitenwÃ¤nd der 
Mauerkronen von mehreren Tieren gemeinsam genutzt werden kÃ¶nne (Wu et al. 
1977; Wu 1980; Bertness 1999). Zudem bietet die besondere Schalenform mehr Platz 
fÃ¼ Eier und Larven, so daÂ die Reproduktion gesteigert sein kann (Wethey 1984). 
Trotz der Raumlimitierung ist auch bei einem starken Balanidenfall 
ausgeprÃ¤gte Turm- und Buckelwachstum auf den Muscheln nur selten vorhanden 
(persÃ¶nlich Beobachtung). Daher ist anzunehmen, daÂ Raumkonkurrenz nur auf die 
Ansiedlungsphase der Balaniden beschrÃ¤nk ist, und nach einer hohen 
AnfangsmortalitÃ¤ der jungen Seepocken an EinfluÃ verliert. 
Physikalische StÃ¶runge 
Vor allem an exponierten KÃ¼ste mit hohen Wellenenergien haben neben den oben 
besprochenen biotischen Prozessen auch abiotische StÃ¶runge einen groÃŸe EinfluÃ 
auf die Verteilung und Abundanz der Organismen (z. B. Dayton 1971; Sousa 1984; 
Menge & Sutherland 1987; Menge & Farrell 1989; Menge & Olson 1990; Hunt & 
Scheibling 1997; Sousa 2000). Der grÃ¶ÃŸ Teil der MuschelbÃ¤nk im Wattenmeer 
befindet sich aber in windgeschÃ¼tzte Gebieten, so daÂ schwere StÃ¼rm nur geringe 
Effekte auf die Muscheln und die auf ihnen wachsenden Balaniden ausÃ¼be (Nehls & 
Thiel 1993). DafÃ¼ spricht auch, daÂ die Lage eines GroÃŸteil der MuschelbÃ¤nk schon 
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Ã¼be Jahrzehnte konstant ist (Dankers & Koelemaij 1989; Reise et al. 1989; Obert & 
Michaelis 1991; Beukema et al. 1993; Nehls & Thiel 1993; Dankers et al. 1993). Nicht 
auszuschlieÃŸe sind aber Auswirkungen von eisreichen Wintern, da diese besonders 
einschneidende Ereignisse im Wattenmeer sind. Sie kÃ¶nne mit massiven Verlusten 
von Teilen der Makrofauna verbunden sein (Crisp 1964; Ziegelmeier 1964; DÃ¶rje 
1980; Strasser 2000a). Neben den kalten Temperaturen kÃ¶nne vor allem mit der Tide 
treibende Eisschollen einen Hobeleffekt auf die Muscheln und damit auch auf die 
Seepocken ausÃ¼be (Ruth 1998). Da Eisgang nicht in das Sublitoral vordringt, sind 
davon aber nur eulitorale MuschelbÃ¤nk betroffen. Auf sublitoralen MuschelbÃ¤nke 
sind physikalische StÃ¶runge im wesentlichen nur durch die FischereiaktivitÃ¤ des 
Menschen verursacht. Dieser nicht natÃ¼rlich EinfluÃ ist allerdings so stark, daÂ 
ungestÃ¶rt sublitorale MuschelbÃ¤nk mit ihrer Aufwuchsgemeinschaft im Nordsylter 
Wattenmeer vermutlich nicht mehr existent sind. 
SchluÃŸfolgerun zur Populationsdynamik der Balaniden 
Die geringen interannuellen Fluktuationen der Cyprislarvenabundanzen im Pelagial 
lassen den SchluÃ zu, daÂ die Populationsdynamik von S. balanoides auf eulitoralen 
MuschelbÃ¤nken und von B. crenatus auf sublitoralen MuschelbÃ¤nke vorwiegend 
durch Prozesse nach der Larvenansiedlung bestimmt wird (Abb. 7.7). Auf eulitoralen 
MuschelbÃ¤nke kann dafÃ¼ in erster Linie die BeweidungsaktivitÃ¤ der sehr abundanten 
Strandschnecke L. littorea verantwortlich gemacht werden, wogegen im Sublitoral 
Predationseffekte eine wichtige Rolle spielen. Trotz der extrem geringen VerfÃ¼gbarkei 
von Hartsubstrat im Wattenmeer ist auf eulitoralen MuschelbÃ¤nke aufgrund des 
hohen Beweidungsdrucks durch L. littorea keine interspezifische Konkurrenz um Raum 
zu vermuten. Im Sublitoral dagegen sind Konkurrenzeffekte noch nicht hinreichend 
untersucht, wobei aber anzunehmen ist, daÂ sie einen grÃ¶ÃŸer EinfluÃ haben als im 
Eulitoral. Insgesamt scheinen aber die biotischen StÃ¶runge durch Beweidung und 
Predation die wichtigsten Faktoren zu sein, die fÃ¼ die Verteilung und Abundanz von 
Balaniden auf MuschelbÃ¤nke im Wattenmeer verantwortlich sind. NatÃ¼rlich 
physikalische StÃ¶rungen die einen Effekt auf die Populationsdynamik von Balaniden 
bewirken, kommen nur in sehr strengen Wintern vor und sind dann im wesentlichen 
auf das Eulitoral beschrÃ¤nkt 
7. Gesamtdiskussion 131 
1 Beweidung I I 
l I Predation I 
Abb.7.7 Modell der Faktoren und deren angenommene EffektstÃ¤rke die einen EinfluÃ auf die 
Populationsdynamik von S. balanoides auf eulitoralen MuschelbÃ¤nke und B. crenatus 
auf sublitoralen MuschelbÃ¤nke ausÃ¼be kÃ¶nnen Dem grÃ¶ÃŸt EinfluÃ werden 
Beweidung im Eulitoral und Predation im Sublitoral zugesprochen 
7.3 Beziehungen zwischen Seepocken und Miesmuscheln 
Nachdem im vorangegangenen Abschnitt die Faktoren betrachtet wurden, die fÃ¼ die 
Verteilung und Dynamik der Balaniden auf eulitoralen und sublitoralen MuschelbÃ¤nke 
verantwortlich gemacht werden kÃ¶nnen soll nun auf die interspezifischen 
Wechselwirkungen zwischen Seepocken und Miesmuscheln eingegangen werden. 
Die Beziehung zwischen Balaniden und der von ihnen bewachsenen Muscheln 
ist fÃ¼ die Seepocken grundsÃ¤tzlic positiv, da sie auf den instabilen Sedimenten des 
Wattenmeeres keine andere groÃŸflÃ¤chi AnsiedlungsmÃ¶glichkei haben und ohne 
MuschelbÃ¤nk in nur geringen Dichten vorkÃ¤men Der EinfluÃ von Miesmuscheln auf 
die Balaniden geht aber Ã¼be die einfache Bereitstellung von Hartsubstrat hinaus. Die 
Untersuchungen zeigen, daÂ S. balanoides auf lebenden Muscheln ein schnelleres 
Wachstum und eine hÃ¶her Reproduktionsleistung aufweist als auf leeren Schalen 
oder anderem Hartsubstrat. Da die Lebensbedingungen gegenÃ¼be totem Substrat 
verbessert sind (mÃ¶glich ErklÃ¤runge siehe Diskussion 5. Kapitel, Seite 91), bilden 
lebende Miesmuscheln fÃ¼ Balaniden eine sehr geeignete AnsiedlungsmÃ¶glichkeit Das 
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fÃ¼hr dazu, daÂ schon die Cyprislarven in der WassersÃ¤ule trotz des extrem limitierten 
Hartsubstrates im Wattenmeer, eine aktive Substratwahl vollziehen und lebende 
Muscheln als Ansiedlungssubstrat bevorzugen. Nur bei einer sehr hohen 
Siedlungsdichte weichen die Seepockenlarven auch auf andere 
AnsiedlungsmÃ¶glichkeite aus und sind dann in hÃ¶here Abundanzen auf leeren 
Muschelschalen anzutreffen. Die Versuchsergebnisse zur aktiven Substratwahl der 
Cyprislarven und deren Effekte sind im 5. Kapitel ausfÃ¼hrlic diskutiert. 
Der positive Effekt, der fÃ¼ die Balaniden gefunden werden konnte, kehrte sich 
fÃ¼ M. edulis um, wie aus den Untersuchungen zum Muschelwachstum ersichtlich 
wurde. In den Freilandexperimenten von 1998/99 war der Schalenzuwachs von M. 
edulis mit Balanidenbewuchs signifikant verringert, so daÂ ein negativer EinfluÃ auf die 
Gesamtkonstitution der Muscheln durch die Epibionten zu vermuten ist (vgl. 6. Kapitel). 
Insgesamt scheinen also die gegenseitigen Auswirkungen der Muschel-Balaniden 
Assoziation eine deutliche Tendenz zu zeigen. Die Balaniden sind positiv beeinfluÃŸt 
wogegen die Miesmuscheln unter der Gemeinschaft leiden. Dieser erste Eindruck 
ensteht, wenn die Effekte der Seepocken auf die einzelne bewachsene Muschel 
betrachtet werden. Aufgrund der Bedeutung von Miesmuscheln im Wattenmeer ergibt 
sich die Frage, inwieweit sich dieser EinfluÃ auf die Populationsdynamik von M. edulis 
auswirken kann. 
Effekte von Balanidenbewuchs auf die Populationsdynamik von M. edulis 
Ein vermindertes Schalenwachstum von bewachsenen M. edulis lÃ¤Ã vermuten, daÂ 
die individuelle Fitness der Muscheln reduziert ist (mÃ¶glich GrÃ¼nd dafÃ¼r siehe 
Diskussion 6. Kapitel Seite 112). Dies kÃ¶nnt sich in einer verminderten 
Reproduktionsleistung und erhÃ¶hte MortalitÃ¤ auswirken (Suchanek 1986; siehe auch 
Dittmann & Robles 1991), wie es auch von der Strandschnecke L. littorea bekannt ist 
(Buschbaum & Reise 1999). Damit wÃ¤r eine Beeinflussung der gesamten 
Muschelpopulation zu vermuten, so daÂ ein starkes Balanidenjahr mit einem 
RÃ¼ckgan der Muschelabundanzen beantwortet werden kÃ¶nnte Eine erhÃ¶ht 
MortalitÃ¤ bewachsener Miesmuscheln ist aber in den Freilandversuchen nicht 
festgestellt worden, so daÂ sich Seepockenbewuchs nicht letal auf die Muscheln 
auszuwirken scheint. DafÃ¼ spricht auch, daÂ nach dem starken Balanidenjahr 1996 
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kein auffÃ¤llige RÃ¼ckgan der Dichten von M. edulis auf den MuschelbÃ¤nke zu 
erkennen war (Saier unverÃ¶ffentlicht Daten; 3. Kapitel). 
Ein schlechter Gesamtzustand der Muscheln kÃ¶nnt sich in einer geringeren 
Larvenproduktion und damit in einer verminderten Reproduktion widerspiegeln. Jedoch 
ist die Larvenversorgung von Miesmuscheln im Wattenmeer kein limitierender Faktor. 
Auch nach schweren Wintern mit einer sehr hohen MortalitÃ¤ werden in der folgenden 
Saison immer genug Larven produziert, um die erlittenen Verluste auszugleichen (Bahr 
1950; Obert & Michaelis 1991). 
Somit hat zwar starker Seepockenbewuchs einen negativen EinfluÃ auf die 
einzelne Muschel, aber bei einer Betrachtung der Populationsdynamik von M. edulis 
treten diese Effekte nicht deutlich in Erscheinung. So ist die Muschel-Balaniden 
Assoziation auf der Ebene der einzelnen Individuen als eine kontramensalistische 
Beziehung anzusehen, bei der ein Organismus profitiert und der andere negativ 
beeinfluÃŸ wird (Arthur & Mitchell 1989; vgl. Einleitung Seite 17). Eine Blickweise auf 
Populationsebene ergibt aber ein anderes Bild. Die Balaniden profitieren weiterhin, die 
Muscheln aber zeigen in ihrer Populationsdynamik keine erkennbare Beeinflussung, so 
daÂ eine kommensalistische Beziehung zwischen Muscheln und Seepocken vorliegt, 
wie es auch Laihonen & Furman (1986) fÃ¼ die Miesmuschel-Balaniden Assoziation 
(Balanus improvisus Darwin) in der Ostsee annehmen. Die Klassifizierung einer 
zwischenartlichen Beziehung hÃ¤ng somit sehr stark von der Art der 
Betrachtungsweise ab. Diese Diskrepanz wird noch deutlicher, wenn ein weiterer 
Effekt der Muschel-Balaniden Beziehung beleuchtet wird. 
In einem zusÃ¤tzliche Freilandexperiment wurde die Hypothese geprÃ¼ft daÂ 
die Rekrutierung von Jungmuscheln auf MuschelbankflÃ¤che mit Balanidenbewuchs 
hÃ¶he ist, als auf unbewachsenen FlÃ¤chen DafÃ¼ wurden im Juli 1999 kÃ¼nstlic 
arrangierte Muschelaggregationen ausgebracht, die entweder aus Muscheln mit 
Seepockenbewuchs (S. balanoides) oder unbewachsenen Muscheln bestanden 
(jeweils sechs Parallelen). Die Aggregationen hatten einen Durchmesser von 20 cm 
und waren durch ein PVC-Geflecht (Maschenweite 5 X 5 mm) umzÃ¤unt um eine 
seitliche Muschelwanderung zu verhindern. Nach Versuchsende im Oktober 1999 
wurden die angesiedelten Jungmuscheln in den einzelnen Aggregationen gezÃ¤hlt Die 
Ergebnisse zeigten, daÂ die Anzahl der Rekruten in den bewachsenen MuschelflÃ¤che 
(1800 Â 399 m )  gegenÃ¼be den unbewachsenen FlÃ¤che (278 Â 213 m") um das 
sechsfache erhÃ¶h war (Abb. 7.8). Damit hat Seepockenbewuchs einen positiven 
EinfluÃ auf die Rekrutierung von juvenilen M. edulis. Eine gesteigerte 
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Muschelrekrutierung bei Anwesenheit von Seepocken konnte auch in vielen anderen 
Gebieten beobachtet werden (Seed 1969; Petraitis 1987; Navarrete & Castilla 1990; 
Barnes 2000). Die hohe Jungmuschelansiedlung wird auf die Struktur der 
Balanidenschalen zurÃ¼ckgefÃ¼hr die fÃ¼ die Muscheilawen ein geeignetes 
Ansiedlungssubstrat bildet. Zudem finden die juvenilen M. edulis in den Spalten 
mit Balanidenbewuchs ohne Balanidenbewuchs 
Abb.7.8 Mittlere Anzahl der Muschelrekruten (+SD) auf Muschelaggregationen 
mit und ohne Balanidenbewuchs nach Versuchsende im Oktober 1999 
(1-Weg ANOVA, p < 0,0001; n = 6) 
zwischen den Seepocken Schutz vor Predatoren. 
Neben der erhÃ¶hte Rekrutierung sind noch weitere positive Effekte von 
Balanidenbewuchs auf Miesmuscheln beschrieben worden. So zeigen Laudien & Wahl 
(1999) und Saier (im Druck), daÂ Seepocken die von ihnen bewachsenen Muscheln 
vor einer Predation durch Seesterne A. rubens schÃ¼tze kÃ¶nnen Auch Eiderenten 
Somateria rnollissima meiden Muscheln mit Seepocken, da sie bei den VÃ¶gel starke 
Verletzungen beim Verschlucken verursachen kÃ¶nne (Leopold et al. 2001). Mit diesen 
positiven Effekten fÃ¼ die Muschelpopulation ist die Beziehung zwischen M. edulis und 
Seepocken als eine mutualistische Lebensgemeinschaft anzusehen, da beide Partner 
voneinander profitieren. 
Die verschiedenen oben angefÃ¼hrte gegenseitigen Effekte verdeutlichen, daÂ 
eine Klassifizierung der Balaniden-Muschel Assoziation nicht eindeutig durchzufÃ¼hre 
ist, da diese stark von den betrachteten Faktoren abhÃ¤ngt Die Schwierigkeit, den 
gegenseitigen EinfluÃ von zwei im selben Lebensraum vorkommenden und 
miteinander interagierenden Arten zu beurteilen, liegt darin, daÂ nur selten alle 
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bestehenden Interaktionen zwischen ihnen bekannt sind. Mit dem Wissen um die 
Vielzahl der mÃ¶gliche Wechselwirkungen zweier Arten kann deshalb eine Einteilung 
in ein bestimmtes Schema immer nur subjektiv und relativ sein (vgl. Abrams 1987). 
Die Bedeutung der Muschel-Balaniden Assoziation fÃ¼ das 
GesamtÃ¶kosyste Wattenmeer 
Im Vergleich zu den sedimentgepragten Wattflachen sind die Banke von M. edulis 
vergleichsweise kleine Habitatinseln, die jedoch aufgrund ihrer mannigfaltigen 
Interaktionen fÃ¼ das GesamtÃ¶kosyste Wattenmeer von entscheidender Bedeutung 
sind. Welche Rolle kann dabei eine einzelne zwischenartliche Beziehung, wie die 
Muschel-Balaniden Assoziation, einnehmen? 
Als epibenthisch lebende Art modifizieren Miesmuscheln das Habitat 
Wattboden. Die dreidimensionale Struktur der Muschelaggregationen bietet einer 
GroÃŸzah von weiteren Organismen gÃ¼nstig Lebensbedingungen, die sonst im 
Wattenmeer nicht abundant waren. Den gleichen Effekt der Strukturbildung haben 
auch die sich auf den Muscheln ansiedelnden Balaniden und kÃ¶nne deshalb, wie die 
Muscheln selbst, als ,,Ecosystem engineers" bezeichnet werden (Jones et al. 1994; 
Dame et al. 2001). In den Spalten zwischen den einzelnen Seepocken siedeln sich vor 
allem sehr feingliedrige Organismen an. Dazu gehÃ¶re kleinwÃ¼chsig Hydrozoen und 
Rotalgen, die sonst kaum AnsiedlungsmÃ¶glichkeite finden (vgl. Tab 2.1, Seite 35). 
Deshalb konnte die hÃ¶chst Artenvielfalt von sessilen Organismen auf MuschelbÃ¤nke 
dann angetroffen werden, wenn diese mit Seepocken bewachsen waren. Indirekt 
steigert somit der Balanidenbewuchs die BiodiversitÃ¤ im gesamten Lebensraum 
Wattenmeer. Die OberflÃ¤chenstruktu der Balaniden hat aber noch einen weiteren sehr 
wichtigen Effekt. Sie begÃ¼nstig die Rekrutierung einer Reihe von Organismen mit 
planktischer Larvenphase. Dazu gehÃ¶r die Strandschnecke L. littorea (Saier 2000) 
und auch die eingeschleppte Pazifische Auster Crassostrea gigas (Diederich 2000). 
Insbesondere ist aber die verstÃ¤rk Rekrutierung der Miesmuschel selbst von 
besonderer Bedeutung. Etwa 30 % der Muschelbiomasse wird im Nordsylter 
Wattenmeer jÃ¤hrlic von VÃ¶gel konsumiert (Nehls et al. 1998), was durch eine 
Jungmuschelansiedlung wieder ausgeglichen werden muÃŸ Kommt es bei 
Balanidenbewuchs zu einer erhÃ¶hte Muschelrekrutierung, werden die Verluste durch 
die Konsumenten nicht nur ersetzt, sondern durch einen Ãœberschu an jungen 
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Muscheln kann es gleichzeitig zu einer VerjÃ¼ngun der MuschelbestÃ¤nd kommen, 
was den Erhalt der Gesamtpopulation sichert. Mit der zentralen Bedeutung von 
MiesmuschelbÃ¤nke im Wattenmeer kÃ¶nne deshalb auch die Effekte der 
spezifischen Balaniden-Muschel Assoziation von Ã¶kosystemare Bedeutung sein. 
Die vorliegende Arbeit liefert einen Beitrag zum VerstÃ¤ndni von 
Populationsdynamiken und biotischen Beziehungen im Ã–kosyste Wattenmeer. Am 
Beispiel von MuschelbÃ¤nke und der auf ihnen wachsenden Seepocken wird gezeigt, 
daÂ verschiedene Faktoren fÃ¼ ein gleiches Ã¶kologische Muster (Fluktuationen in der 
Verteilung und Abundanz der Balaniden) verantwortlich sein kÃ¶nnen UnabhÃ¤ngi von 
den Ursachen fÃ¼ einen starken Balanidenbewuchs entstehen Wechselwirkungen 
zwischen den Muscheln und Seepocken, die weitreichende Effekte nach sich ziehen 
kÃ¶nnen In einem Lebensraum, in dem viele wirtschaftliche und naturschutzgebundene 
Interessen und damit auch Konflikte bestehen, sind Kenntnisse Ã¼be diese natÃ¼rliche 
Prozesse Grundlage fÃ¼ eine nachhaltige Nutzung und ein effektives 
KÃ¼stenzonenmanagement 
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